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INTRODUCTION GÉNÉRALE 

A la suite de ses expériences sur la perte du pouvoir régénéra¬ 
teur chez les Batraciens anoures, Guyénot introduisit en biologie, 
dès 1925, l’importante notion des territoires de régénération. 
« L’organisme, écrit-il, est en un certain sens une mosaïque de terri¬ 
toires ayant des potentialités régénératives propres et les perdant 
de façon indépendante. » 

Cette notion repose sur trois ordres de faits (Guyénot, 1927- 
1950): 

1° Réponse spécifique de chaque territoire à l’excitation banale 
exercée par un tronc nerveux (Guyénot et Schotte, 1926; 
Bovet, 1930; Guyénot, 1928; Guyénot et Matthey, 1928; 
Kiortsis, 1951). 

2° Conservation des potentialités morphogènes spécifiques de ces 
territoires après transplantation (De Giorgi et Guyénot, 
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1923; Guyénot, 1926; Guyénot et Ponse, 1930; Valette, 
1929, etc.). 

3° Suppression de la régénération correspondante après ablation 

totale d’un territoire (Guyénot et Valette, 1925; Schotte, 
1926; Efimov, 1944 et a.). 

Ces territoires présentent des limites que Ton ne peut définir, 
ni d’après l’anatomie, ni d'après la structure histologique (Guyénot, 
1927). Seule l'activation morphogène exercée par le nerf permet 
d’en reconnaître l’existence et l'étendue. 

La notion des territoires a été généralisée par Guyénot (1929; 
1945, etc.). A la conception classique de l’être comme un ensemble 
de tissus et d’organes définis, liés par des corrélations neurohumo¬ 
rales, il en substitue une autre, plus nuancée mais en rigoureuse 
conformité avec les faits: l’organisme est une mosaïque de territoires 
spécifiques dont les limites sont autres que celles des organes ou 
des tissus correspondants. Ayant une sensibilité différentielle aux 
hormones, aux agents pathogènes, au milieu général, ces territoires 
sont aussi les réalisateurs des propriétés héréditaires. Les 
gènes, bien que présents dans toutes les cellules du corps, ne peuvent 
exercer leur activité qu’en certains endroits déterminés, en certains 
territoires. 

C’est au cours de la vie embryonnaire que doit se faire la déli¬ 
mitation de ces régions. Par le jeu des inductions et des «compé¬ 
tences », la différenciation réalisée primitivement sur le plan 
dynamique se stabilise sur le plan structural et les contours invisibles 
des territoires se précisent. 

Les territoires de régénération ne sont qu’une partie de cet 
ensemble. Leur localisation et leur étendue approximative, étudiées 
par l’école de Guyénot sur T, cristatus , ont permis de construire 
une véritable carte des territoires de cet animal (Guyénot, 1945). 

En principe, et par définition même, les éléments d’un territoire, 
soumis à une activation appropriée, sont capables de réaliser 
l’organe correspondant et lui seul. Néanmoins, la réaction peut 
varier quantitativement et même qualitativement d’un point à 
l’autre, au sein du territoire. 

L’étude de ces particularités est une entreprise laborieuse. 
Jusqu’à maintenant, seul le territoire de la patte antérieure, et 
encore uniquement le long de l'axe dorso-ventral, a été l’objet 
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(rime exploration systématique ( Dinichert et Guyénot, 1946). 
L’ensemble de ces investigations est contenu dans une publication 
récente (Guyénot, Diniciieht-Eayargeh et M. Galland, 1948). 

Le territoire de la patte antérieure présente des zones ayant 
des caractères spécifiques. Certaines d'entre elles ont des axes de 
symétrie prospective inversés par rapport à ceux du membre 
normal. Une forte tendance au dédoublement caractérise les 
régénérât s d'une de ces zones. Leur étude sur adulte, au moyen 
des transplantations, me fut proposée par mon maître, M. le pro¬ 
fesseur E. Guyénot. Par la suite, je fus amené à faire porter mes 
investigations sur les larves et les embryons de T. cristatus. 

La présente recherche a été effectuée à la Station de Zoologie 
Expérimentale de l’Université de Genève, sous la direction person¬ 
nelle du professeur E. Guyénot. Il n’a pas cessé d’y porter un 
grand intérêt et de me prodiguer des encouragements et de précieux 
conseils. Il m'a accordé aussi l'aide matérielle et morale nécessaire 
à son achèvement. Qu'il trouve ici l’expression de ma vive gratitude 
et l'assurance de mon profond attachement. 

Ma reconnaissance va en second lieu à M lle le professeur Kitty 
Ponse qui m’a beaucoup encouragé et aidé. Je remercie également 
mes collègues de l'Institut de Zoologie, en particulier M lle Pierrette 
Jeanneret, pour sa précieuse assistance pendant les recherches et 
la préparation du manuscrit. 

Je crois de mon devoir de remercier aussi le Ivuratorium de la 
Donation Georges et Antoine Claraz qui a subventionné ce travail; 
de même l’Université de Genève, pour la bourse Gourfein-Welt, 
qui m'a été accordée en 1950. 


CHAPITRE PREMIER 

EXPÉRIENCES SUR ADULTES 

1. INTRODUCTION. 

Le territoire de la patte antérieure chez le Triton adulte est 
une unité complexe. Au sein de l'organe lui-même, ses potentialités 
morphogénétiques vont en décroissant suivant un gradient proxi- 
mo-distal. En dehors de la patte, ce territoire s’étend dorsalement 
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jusqu’à proximité de la crête. Ventralement, il occupe une région 
très limitée autour de la racine du membre. Dans le sens antéro¬ 
postérieur, il semble plus étendu en direction caudale; il est beau¬ 
coup plus limité chez l’adulte que chez l’embryon. Ses capacités 
organoformatrices disparaissent à une distance d’environ un centi¬ 
mètre de la racine du membre normal. 

Il y a un gradient qualitatif le long de la patte. Chaque segment 
ne peut régénérer que les parties les plus distales (Bischler, 1926). 
Par contre, les régions du territoire qui entourent le membre 
peuvent, en principe, former une extrémité complète. S’il y a un 
gradient, il est purement quantitatif, le pourcentage des régéné¬ 
rations obtenues décroissant à mesure que l’on s’éloigne du point 
d’insertion du membre. 

Indépendamment de ce gradient quantitatif, il y a, à l’intérieur 
du territoire patte, des zones ayant des potentialités morphogènes 
différentes. Les régénérats de chacune de ces zones ont des carac¬ 
tères de polarité et d’asymétrie qui leur sont propres. 

Dans le territoire de la patte antérieure, il y a trois zones 1 
(Guyénot et coll., 1948): 

Zone A (orthotopique), comprenant la racine du membre et son 
voisinage immédiat. Les régénérats sont ici des pattes simples, 
conforme à la latéralité (harmoniques). 

Zone B (hétérotopique limite), située près de la crête. Les pattes 
formées sont simples aussi et conformes à la latéralité du corps, 
mais inverties. Le radius, le pli de flexion du coude et le doigt I 
sont dorsaux, tandis que le cubitus et le doigt IV sont ventraux. 

Zone C (hétérotopique), située entre la patte et la zone A. 
Toutes les pattes complètes sont duplicaturées et le composant 
primaire de cette duplicature est une extrémité d’asymétrie inverse 
à la latéralité (dysharmonique) ; le composant secondaire est en 
miroir par rapport au primaire. 

Cette inversion de polarité qui se retrouve dans la majorité 
des pattes hétérotopiques induites, tant chez l’embryon (Balinsky, 
1927) que chez l’adulte (Locatelli, 1925; Bovet, 1930), d’où 


1 Guyénot et coll. (1948) décrivent aussi une quatrième zone D, située 
ventralement par rapport au membre et ayant des capacités régénératrices 
très réduites. 
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vient-elle ? La duplicature qui raccompagne souvent est-elle une 
conséquence directe de cette inversion ou est-elle due à d’autres 
facteurs ? Les différentes zones du territoire sont-elles indépen¬ 
dantes les unes des autres ? Comment se comportent-elles après 
modification de leurs relations spatiales primitives ? Les zones 
les plus externes du territoire, celles qui normalement ne parti¬ 
cipent pas à la régénération de la patte in situ , conservent-elles 
leurs potentialités morphogénétiques spécifiques après transplan¬ 
tation sur le greffon ? 

Telles sont les questions qui se posent. Pour répondre, j’ai 
utilisé la méthode de transplantation des tissus, combinée à la 
déviation d’un tronc nerveux. 

Pour des raisons pratiques, seules les zones A (orthotopique) 
et C (hétérotopique) ont été utilisées, parce qu’elles présentent 
des différences marquées et une capacité régénératrice suffisante. 

Pour indiquer l’orientation des greffons, je me suis servi de la 
nomenclature de Harrison (1918), à l’exception des termes 
«orthotopique» et «hétérotopique». Je crois que ces deux termes 
ne peuvent pas être employés dans mes expériences avec leur sens 
habituel. Guyénot les a utilisés pour désigner les différentes 
zones du territoire; leur emploi dans un autre but risquerait de 
créer des confusions. 

Pour l’anatomie des Tritons adultes, je me suis référé, chaque 
fois que cela était nécessaire, à la monographie de Francis «The 
Anatomy of the Salamander » (1934). 

2. Matériel - Technique. 

Les animaux qui ont servi pour ces expériences sont des Triton 
cristatus (Triturus cristatus) Laur. adultes, provenant du nord de 
F Italie ou des environs de Genève. Au laboratoire, ils sont gardés 
en eristallisoirs, à la température de la chambre, et l'eau est renou- 
A r elée tous les deux jours. 

La technique opératoire que j’ai utilisée est celle mise au point 
par Guyénot et ses élèves. L'animal est endormi par un séjour de 
cinq à dix minutes dans une solution d’éther sulfurique à 4%. 
Il est laA r é au savon et à l’eau courante, puis couché sur une table 
opératoire en liège, recouverte de gaze stérile humectée. On pose 
sur le tout un champ stérile et seule la région opératoire est laissée 
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à découvert. On opère sous une loupe binoculaire Leitz, grossissant 
dix fois, avec des instruments fins (ciseaux à iridectomie, pinces 
d'horloger, petits scalpels, etc.). Après l'opération, les animaux 
sont placés dans des sacs stériles dont le fond est humecté à l’eau 
bouillie, tous les jours. Ils y séjournent de quinze à vingt jours. 
Pendant ce temps, il n'est pas nécessaire de les nourrir. Les points 
de suture sont enlevés en deux temps, dans les dix jours qui suivent 
l'opération. Quand la cicatrisation est complète, les opérés sont 
remis dans les cristallisoirs. Chaque animal est préalablement 
marqué par l'amputation de certains doigts. 

Des observations fréquentes, des croquis et des dessins à la 
chambre claire permettent de suivre de près les progrès de la régé¬ 
nération. Pour empêcher la peau cicatricielle d'étrangler le jeune 
bourgeon j'ai souvent pratiqué, à plusieurs reprises, des dénudations 
circulaires ou semi-lunaires, en évitant bien entendu tout chan¬ 
gement des rapports anatomiques du greffon avec son substratum. 
Les régénérats sont photographiés et dessinés à la chambre claire 
avant d'être finalement fixés au formol à 4% et colorés in toto 
par la méthode de Spalteholz pour l’étude du squelette (Juge, 1940). 

3. Expériences. 

Première série. Echange des zones A (orthotopique) et C 
(hétérotopique) du territoire de la patte antérieure. 

Cette première série avait pour but le remplacement d'une 
zone par une autre, au sein même du territoire. 

L'opération se fait comme suit: l’animal est couché sur le flanc 
et sa patte antérieure en extension est fixée au moyen d'une épingle. 
Avec un petit scalpel, je fends la peau, dorsalement, de l'épaule 
jusqu'au carpe. Dans la région du dos, immédiatement supérieure 
à cette fente, je découpe un rectangle de peau et de muscles (8 à 
10 mm. environ). Ce rectangle, qui servira de greffon, contient 
les éléments de la zone hétérotopique C. En attendant, il est gardé 
entre deux gazes stériles, humectées de solution physiologique 
pour Batraciens. 

La seconde étape consiste à préparer les deux nerfs qui serviront 
à l'activation de chaque greffon. Pour cela, je sectionne le triceps 
(M. anconaeus humeralis lateralis): le nerf brachial supérieur (N. 
extensorius cranialis) est mis en évidence jusqu'à l'articulation du 
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coude. Je le libère de ses attaches conjonctives en passant dessous 
de très fines aiguilles et je le coupe au niveau du coude. Le soulevant 
délicatement, je le place en position d'attente sous la peau de 
l'épaule, en bordure de la plaie, côté tète. Je désarticule et enlève 
l'humérus et les os du zeugopode. Le nerf brachial inférieur (N. 
brachialis) est ainsi mis à nu. Je le prépare de la meme manière 



c 

Fig. 1. 

Schéma montrant l’opération de la série I. 

A. Préparation de la zone G et des nerfs; Z/c C = zone G (hétérotopique); 
n. sup = nerf brachial supérieur, déjà mis «en position d’attente»; 
n. inf. = nerf brachial long inférieur; Zn. A = zone A (orthotopique). 

B. Les deux greffes sont prêtes à être échangées. 

G. Résultat final. La zone A se trouve à la place de la zone C et vice versa; 
n. = nerfs déviés. 

que le précédent et je le place aussi en position d’attente, sous la 
peau de l’épaule, côté queue. Privé ainsi de ses muscles, de ses 
nerfs et de son squelette, le membre n’est plus qu’un manchon 
cutané ouvert. J’en rapproche les deux bords par un point de 
suture au ras de l’épaule. J’ampute la patte juste au-dessous et 
je découpe autour de son point d’insertion un rectangle de peau 
et de muscles ayant les dimensions du premier greffon. 

Il suffit alors de placer chaque transplant là où on a enlevé 
l’autre. L T n trou au milieu de chaque greffon permet de faire passer 
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à travers un des nerfs préparés 1 . Des points de suture à la soie 
grège maintiennent en place les greffons. Finalement, je coupe la 
partie du nerf qui dépasse et je coiffe son extrémité sectionnée 
d’un caillot de sang (fig. 1). 

Toutes les transplantations de cette série sont autoplastiques 
et, dans la règle, l’orientation des deux greffons est homopleurale, 
dorso-dorsale, antéropostérieure (Harrisox, 1921). Pour abréger, 
je désignerai comme greffon ou régénérât supérieur 
le transplant provenant de la zone orthotopique A et comme 
greffon ou régénérât inférieur celui de la zone 
hétérotopique G. 

Pour la compréhension des résultats, il est nécessaire d’indiquer 
dès maintenant que le bourgeon de régénération qui se forme en 
un point peut provenir soit du greffon, soit du territoire qui a 
reçu ce dernier. 

Sur 38 opérés, 9 sont morts des suites de l’opération et 2 pré¬ 
maturément. Il est resté 27 survivants qui ont donné les résultats 
rassemblés dans le tableau I. 

Tableau I 



Total 

Absence de 
régénération 

Régénéra¬ 

tion 

conforme 
à l’origine 
du gretfon 

Régénéra¬ 

tion 

conforme 

au 

territoire 

porte-greffe 

Cas non 
déterminés 

Greffe supérieure 
(zone orth. A) 

27 

12 (44,4%) 

6 (40%) 

3 (20%) 

6 (40%) 

Greffe inférieure 
(zone hétér. G) 

26 1 

16 (61,5%) 

2 (20%) 

4 (40%) 

4 (40%) 


1 La différence entre le total des greffes supérieures et celui des greffes 
inférieures tient au fait que dans un cas il n’a été fait qu’une greffe supérieure. 


On voit tout de suite une différence marquée dans le comporte¬ 
ment de chacun des greffons. D’abord l’absence de régénération 


1 D’habitude c’est le nerf brachial supérieur qui a servi à la greffe supé¬ 
rieure et le nerf brachial inférieur à la greffe inférieure. Mais je n’ai constaté 
aucune différence dans les résultats en modifiant l’innervation dans le sens 
contraire. 
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est plus fréquente dans le cas du transplant inférieur (fi 1,5%) que 
dans celui du transplant supérieur (44,4%). Et ceci, malgré la 
position orthotopique du greffon inférieur et tous les avantages 
qui en découlent. De plus le transplant inférieur a bénéficié le 
plus souvent de l’innervation du nerf brachial long inférieur, qui 
est de beaucoup le plus important, parce qu'il contient davantage 
de fibres. A première vue, la zone hétérotopique C se montre donc 
moins apte à la régénération que la zone orthotopique A. Je revien¬ 
drai d'ailleurs sur cette question à propos des greffes sur la queue 
(voir discussion). 

Je n'ai pas tenu compte de la réaction régénératrice individuelle 
de chaque animal. Il y a des animaux qui ne régénèrent pas, 
malgré des dénudations répétées. D’autres régénèrent en un seul 
endroit (supérieur ou inférieur). D’autres enfin présentent deux 
régénérats. L’examen des cas de ces deux derniers groupes montre 
que non seulement la régénération mais aussi le degré de différen¬ 
ciation morphologique sont variables d’un régénérât à l’autre et 
indépendants de ceux du voisin. Il peut y avoir des formations 
hypotypiques à la greffe supérieure avec morphogenèse complète 
du régénérât inférieur ou vice versa. Entre deux bourgeons qui 
restent indifférenciés et deux pattes entièrement formées, il y a 
tous les intermédiaires possibles. 

Dans l’ensemble, sur 15 régénérats supérieurs, il y a eu 8 for¬ 
mations hypotypiques pour 7 pattes complètes, et sur 10 régénérats 
inférieurs, 3 formations hypotypiques pour 7 complètes. 

Si l'on se réfère au tableau I, on voit que la réaction morpho¬ 
logique des transplants, tant supérieurs qu’inférieurs, est variable. 
A côté d’un assez grand pourcentage (40%) de formations dont la 
polarité n'a pas pu être déterminée avec certitude, il y a des réac¬ 
tions conformes soit à l’origine du greffon, soit à la région porte- 
greffe. Je décrirai quelques cas pour illustrer ce fait. 

a) Greffon supérieur (zone A). Réaction conforme à Vorigine 

du greffon. 

Triton n° 32. — Opéré le 17 VI 1949 du côté droit. Pendant 
plus de deux mois, pas de régénération. Trois dénudations suces- 
sives. Le 6 IX petit bourgeon à la greffe inférieure; le 12 IX à la 
greffe supérieure. Les régénérats se développent et donnent chacun 
une patte droite simple, normalement orientée (fig. 2). 
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Ici, la greffe supérieure a réagi à l’activation nerveuse confor¬ 
mément à son origine. Il s’est formé une patte droite normale, 
du côté droit. Cette extrémité est plus petite que le régénérât 
axial. Elle ne semble pas fonctionnelle. 



Fig. 2. 

Photographie du n° 32. 

Dorsalement, le régénérât de la greffe supérieure (patte droite normale). 
Ventralement. le régénérât axial qui est aussi une patte droite normale. 

(2,5 X). 

Triton n° 60. — Opéré le 18 VIII 1949 du côté droit. Dix jours 
après, apparition sur la greffe supérieure d’un petit bourgeon qui 
pointe en direction postéro-dorsale. Il évolue lentement et, le 
7 XII 1949, forme une palette où l’on aperçoit l'indication de 
trois doigts. Cette palette se différencie en une patte droite simple, 
normalement orientée et fonctionnelle. Le transplant inférieur ne 
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forme qu'une éminence conique, à base large et qui reste sans 
différenciation. 

Souvent il y a absence d’un doigt ou présence d’un doigt supplé¬ 
mentaire (hyperrégénération). Ceci n’empéche pas d’identifier ces 
formations à des extrémités simples et harmoniques, donc conformes 
à la polarité prospective du transplant. L’orientation primitive du 
jeune bourgeon, la marche générale de la morphogénèse, la position 
définitive de la patte, la disposition et la conformation des pièces 
squelettiques, sont des critères plus importants que le nombre de 
doigts pour la détermination de l’asymétrie du membre. En voici 
quelques exemples: 

Triton n° 15. — Opéré le 12 V 1949 du côté droit. La zone 
orthotopique A est transplantée après avoir subi une rotation 
de 18 0°. On fait une dénudation et, le 4 VIII, le greffon supérieur 
présente une petite palette à deux doigts, dirigée en avant. Pendant 
les mois qui suivent, cette palette se différencie en une extrémité 
à trois doigts, dirigée en avant. C’est une patte gauche invertie, 
conséquence logique et attendue du renversement des axes do. 
et ap. L’examen du squelette montre qu’il s’agit d’un membre 
normal, exception faite de l’absence de 4 me doigt. 

Triton n° 4. — Opéré le 20 IV 1949 du côté gauche. Le 3 VIII, 
après deux dénudations sucessives, apparition à l’emplacement du 
transplant supérieur d’une palette qui donne une patte gauche 
normale, à cinq doigts. L’examen du squelette montre que le doigt 
supplémentaire (IV) est situé sur le même plan que les autres. 

Triton n° 19. — Opéré le 23 V1949 du côté droit. Les deux greffes 
restent sans évolution. Dénudation semi-lunaire le 2 VIL Le 30 VII, 
apparition d’un petit cône sur le transplant supérieur; 15 jours après, 
on voit une palette dirigée en arrière, avec l’indication de quatre 
doigts. L’ébauche du premier doigt est plus volumineuse que celle 
des autres. La palette évolue en une patte droite, normalement orien¬ 
tée, mais avec un doigt supplémentaire à sa face dorsale (fig. 3 A). 
L’examen du squelette montre que toutes les pièces squelettiques 
sont normales, à l’exception du carpien III, qui présente un début 
de dédoublement, en face du doigt supplémentaire S (Fig. 3 B). 

Je considère ces trois cas comme des membres harmoniques, 
simples, représentant la réaction typique de la zone orthotopique A 
transplantée. 
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Néanmoins, on doit rapprocher les deux derniers cas de celui 
rapporté par Guyénot et coll. (1948, p. 56, cas n° 254). Là, le 
bourgeon formé après déviation du nerf dans la zone C a subi un 
déplacement secondaire en direction ventrale et s’est trouvé très 
près de l’insertion de la patte normale. Le résultat fut une patte 
harmonique avec un doigt supplémentaire, inséré ventralement. 




Dessins à la chambre claire du régénérât du n° 19. 

A = aspect externe; B = squelette. H = humérus; R = radius; C = cubitus. 
IL = doigt supplémentaire. Les parties cartilagineuses sont en poin¬ 
tillé. les parties ossifiées laissées en blanc. 

Guyéxot pense que c’est la situation finale du régénérât qui 
détermine son asymétrie définitive, mais qu’il doit à son emplace¬ 
ment primitif d’avoir un début de duplieature. 

Il est probable que dans mes cas n os 4 et 19, les tissus sous- 
jacents (zone C du territoire) ont exercé une influence analogue 
sur la morphologie du régénérât. Cette action des éléments profonds 
ne se limite pas à l’induction d’un début de duplieature. Une 
véritable substitution peut avoir lieu; le régénérât tout entier 
n'est plus conforme à l’origine du transplant (herkunftsgemâss), 
mais à la zone portant la greffe (ortsgemâss). 

b) Greffon supérieur (zone A). Réaction conforme au territoire 
porte-greffe. 

En ce qui concerne les régénérats supérieurs, il y a trois cas 
(voir tableau I) qui montrent nettement l’influence des tissus 
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profonds. L'un d'eux est môme remarquable, car cette inlluenoe 
s’est exercée sur les deux régénérats à la fois. 



Fig. 4. 

Photographie du n° 27. 

Dorsalement la patte triplicaturée : Régénérât conforme aux potentialités 
du territoire portant la greffe. Ventralement, patte droite normale consti¬ 
tuant le régénérât axial (2,5 X). 


Triton n° 27. — Opéré le 4 VI 1949, du côté droit L Après une 
seule dénudation, on voit apparaître, au cours du mois de juillet, 
des bourgeons sur les deux greffes. Deux mois après l'opération, 


1 II est noté dans le protocole que l’ouverture de la greffe supérieure par où 
passe le nerf est très large. 
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il y a une palette supérieure à trois doigts et une palette inférieure. 
Plus tard, le régénérât supérieur se dédouble à sa base; le dupli- 
catum subit un second dédoublement. On a ainsi une triplicature 
(5+4+4 doigts) dont le composant primaire est une patte hyper- 
dactyle dirigée latéralement, le pli du coude en avant. C’est une 
patte gauche du côté droit qui, à la suite de son dédoublement, a 
subi une rotation d’environ 90°, avec supination consécutive. La 
face palmaire est dirigée vers le ciel au lieu de l'être vers le corps. 
Dorsalement, il y a le composant secondaire, en miroir sur le 
premier et formant avec celui-ci une duplicature palmaire. C’est 
une patte droite réverse. Sur sa face dorsale, il y a le composant 
tertiaire, qui est constitué par un bouquet de quatre doigts. Son 
asymétrie n’a pas pu être reconnue avec certitude. Le régénérât 
inférieur s’est différencié en une patte droite, simple, normale 

(fig- 4). 

En définitive, le régénérât supérieur représente la réaction 
typique de la zone hétérotopique C et le régénérât inférieur, celle 
de la zone orthotopique A. 

Triton n° 17. — Opéré le 13 V 1949, du côté droit. Le greffon 
supérieur est placé un peu plus dorsalement que d’habitude. Son 
bord supérieur se trouve à 2 mm. de la crête. Ce n’est que cinq mois 
plus tard, après deux dénudations, qu’il y a un commencement 
de régénération à la greffe supérieure. Il apparaît un cône qui se 
transforme en une palette et qui donne, après quatre mois de 
morphogénèse lente (janvier 1950), une patte simple, bien consti¬ 
tuée, à 3 doigts, avec pli de coude en haut. Il s’agit donc d’une 
patte droite, invertie; et on y reconnaît la réaction typique de la 
zone hétérotopique limite B. 

c) Greffoji inférieur (zone C). Réaction conforme à Vorigine du 

greffon. 

Triton n° 31. — Opéré le 14 VI 1949, du côté droit. Le trans¬ 
plant inférieur contient, en plus de la peau et des muscles, une 
partie de la lame cartilagineuse du scapulum. Deux mois après 
l’opération, il y a apparition de petits bourgeons sur les deux 
greffons. Le bourgeon supérieur forme une palette à 2 doigts qui 
n'évolue plus. L'autre forme une patte duplicaturée fonctionnelle, 
dirigée en arrière (fig. 5), ayant 5 doigts sur un plan et 2 sur un 
autre. L'animal meurt le 18 X1 1949 et les régénérats sont fixés. 
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Le régénérai supérieur est une formation hypoty pique avec deux 
cartilages qui représentent sans doute les restes (Tune organogénèse 
amorcée, puis arrêtée. L’asymétrie de la patte duplicaturée infé¬ 
rieure n'a pu être expliquée que par une étude attentive du squelette 



Fig. 5. 

Photographie du n° 31. 

sup. = régénérât hypotypique formé par la greffe supérieure. Plus en arrière 
le régénérât duplicaturé inférieur. (2,5 X). 


(fîg. 6). L’humérus est anormal, tordu. Trois os clu zeugopode lui 
font suite: les deux de la patte primaire sont facilement identi¬ 
fiables comme cubitus et radius, tandis que celui de la patte secon¬ 
daire n’a pas pu être homologué avec certitude. Il y a en tout 
neuf pièces squelettiques du carpe. Le membre primaire a 5 doigts: 

Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 


21 
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I, II, III, IV et IV’ (le II me est réduit au seul métacarpien, à la 
suite d’une infection locale). La patte secondaire en a deux, comme 
c’est souvent le cas dans les duplicatures de la zone hétérotopique C 

1 



I 

b 

û h 



Fig. 6. 

Dessins à la chambre claire du squelette du n° 31. 

A = vue ventrale. B = vue dorsale. H = humérus. R = radius. G = cubitus. 
Zg = os zeugopodique, non homologué. I, II, III, IV, IV' = doigts de 
la patte primaire, s , s' = doigts de la patte secondaire. (14,5 X). 

(Guyénot et coll., 1948, p. 67). L’extrémité primaire semble être 
une patte droite invertie. Mais si on lui fait faire une rotation de 
180°, elle devient ce qu’elle était primitivement, c’est-à-dire une 
patte gauche normale du côté droit. Cette torsion secondaire est 
due à la position de la patte et à sa fonction. J’ai mentionné plus 
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liant que cotte j>a11o, bien qu'anormale, était fonctionnelle. Los 
mouvements natatoires ramènent toujours Je membre vers l’arrière. 
Une patte dirigée en avant ne sert à rien. On peut donc admettre 



Fig. 7. 

Pliotographie du n° 57. 

Sup., régénérât atypique de la greffe supérieure. Ventralement la patte 
duplicaturée formée par la greffe inférieure. (2,5 X.) 

ce changement fonctionnel de position; la conformation de 
l’humérus s’accorde avec ce point de vue. 

Triton n° 57. — Opéré le 17 VII 1949, du côté droit. Un mois 
environ après l’opération, apparition de bourgeons sur les deux 
greffons. Le bourgeon supérieur présente une orientation postéro- 
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dorsale (ébauche de la patte droite normale) tandis que l’autre 
est rond (duplicature ?). Le bourgeon supérieur évolue en une 
palette à 2 doigts, dirigée en arrière; cependant elle cesse de se 
différencier et bientôt elle est réduite à une formation atypique, 

n 




Dessins à la chambre claire des régénérats du n° 57. 

A = vue dorsale. B = vue ventrale. Sup = régénérât supérieur. I, II, II', 
III -h IV = doigts de la patte primaire (le II e bifurqué, le III et IV 
soudés); 5 = doigt supplémentaire, situé sur un autre plan. (11 X). 

filiforme. Le bourgeon inférieur, par contre, forme un double cône 
qui se transforme en une palette dirigée latéralement et légèrement 
vers le bas. Il y a déjà un début de dédoublement du doigt IL 
Au mois de janvier 1950, on aperçoit une petite patte duplicaturée 
à 4 + 2 doigts dirigée latéralement, la face palmaire en avant. 
Malheureusement l’animal est blessé par un autre Triton et les 
doigts III et IV de la patte primaire tombent. A la place il régénère 
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un gros doigt unique. L’image est ainsi altérée. Au moment de la 
fixation, le régénérât possède 4 doigts, dans l’ordre suivant: I, II 
(duplicaturé à sa partie distale) puis un doigt représentant les 
doigts lésés II l et IV du composant primaire, et enfin, sur un 
autre plan, un doigt supplémentaire, rudimentaire (fig. 7 et 8). 
L’examen du squelette (fig. 9) montre un humérus long, à diaphyse 
fracturée et avec une épiphyse distale anormalement longue. Les 
deux os du zeugopode s’articulent avec l’humérus au milieu de 



Squelette du régénérât du n° 57, vu dorsalement. 

H = humérus. R = radius. C — cubitus, les autres indications, comme pour 
la fig. 8. (11 X). 


cette épiphyse, et non pas à son extrémité. Le nombre des os du 
carpe est normal (7), mais leur forme et leur disposition montrent 
des soudures et des réarrangements de deux carpes dont l’un était 
sans doute rudimentaire. En considérant ce squelette dans son 
ensemble, on a l’impression d’une tendance à la duplicaturé qui 
s’est manifestée à trois niveaux: a) à l’extrémité distale de l’hu¬ 
mérus, b) au niveau du carpe, c) au niveau des phalanges. Ceci 
est confirmé par l’histoire de ce régénérât qui, à un moment donné, 
présentait deux pattes en miroir dont la primaire était une extrémité 
gauche, normale. 

d) Greffon inférieur. Réaction conforme au territoire porte-greffe. 

Contrairement à ce qu’on pouvait attendre, il y eut formation 
de pattes simples harmoniques dans 40% des cas. C’est donc le 
tissu sous-jacent (zone orthotopique A) qui a déterminé l’asymétrie 
de ces régénérats. Un exemple typique est donné par le Triton n° 27 
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(page 315). L’extrémité inférieure est un régénérât axial. C’est 
comme si on n’avait pas grefTé de zone C à ce niveau. 

Tous ces cas, où tantôt la zone greffée du territoire, tantôt les 
tissus profonds déterminent la morphologie du régénérât, m’ont 
amené à abandonner la méthode des transplantations croisées. Il 
est en effet impossible de définir avec certitude, dans la détermi¬ 
nation de tels régénérats, la part qui revient au greffon et celle 
qui revient au tissu portant la greffe. Dès lors, toute conclusion 
concernant l’indépendance ou non des différentes zones du territoire 



A. Préparation de la zone G (gr.). La flèche indique son nouvel emplacement 
en arrière du membre. Préparation du nerf brachial long inférieur (n. in/.). 

B. Fin de l’opération. La zone G est greffée au niveau du flanc et le nerf (n) 
y est dévié. La peau ventrale du bras couvre la région de l’épaule. 

devient aléatoire. Il fallait donc trouver un endroit, morphogéné- 
tiquement neutre, où le transplant pourrait exprimer, seul, ses 
potentialités intrinsèques. C’est dans ce but que j’ai pratiqué des 
greffes analogues à celles de la série I, mais en dehors, cette fois, 
du territoire « patte ». 

Deuxième série. Transplantation des zones A et C du territoire 
de la patte antérieure en région « neutre ». 

Le principe est le même que pour la première série: je trans¬ 
plante une zone du territoire patte en dehors de son emplacement 
normal, en lui donnant une orientation voulue et j’y dévie un nerf. 

La technique opératoire utilisée diffère légèrement de celle de 
la première série. Je n’ai pratiqué qu’une seule greffe par animal; 
dans la majorité des cas, il s’agissait de la zone hétérotopique C. 
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Cette greffe est placée sur le liane, en arrière du membre antérieur, 
et aussi loin que le permet la longueur du nerf qu’on doit dévier. 

L’opération se fait de la manière suivante: 

Je fends dorsalement la peau de la patte antérieure, de l’épaule 
jusqu’à l’autopode. Je découpe ensuite, au-dessus de cette fente, 
un carré de peau et de muscles qui correspond à la zone hétéroto¬ 
pique C (fig. 10 A). Je prépare une place au niveau du flanc, en 
arrière du membre, en enlevant un carré de même dimension. 
Le greffon est transporté à son nouvel emplacement (fig. 10 A, 
flèche). Je l’ajuste avec quelques points de suture, tout en laissant 
son bord antérieur libre, pour faciliter plus tard le passage du 
nerf. 

La préparation du nerf brachial inférieur se fait de la manière 
classique (p. 308). Il est recommandé d’utiliser pour cette opération 
des Tritons mâles qui ont les pattes antérieures plus longues que 
les femelles. On peut ainsi reporter le nerf dévié à une plus grande 
distance et éliminer l’influence du territoire patte. Quand le nerf 
est préparé sur toute sa longueur, je le libère de ses attaches au 
niveau de l’autopode et je le fais passer par un tunnel sous-cutané 
jusqu’à l’emplacement du greffon, au milieu duquel je fais un 
trou pour faire sortir le nerf. De la patte in situ , il ne reste que le 
manchon cutané fendu dorsalement. Je coupe cette peau au niveau 
du coude, je l’étale et la rabats sur l’épaule en y mettant quelques 
points de suture (fig. 10 B). Ainsi, toute la région opératoire est 
recouverte. Par cet artifice, j’empêche aussi la régénération axiale 
qui risquerait de faire concurrence au régénérât sur déviation 
(cf. Guyénot et coll., 1948). 

Quant à la transplantation de la zone orthotopique A, je 
prélève un anneau de peau entourant la racine du membre et je 
le greffe, comme précédemment, sur le flanc en déviant en même 
temps le nerf. 

Toutes les transplantations de cette série sont autoplastiques. 
L’orientation des greffons a été, pour la plupart, homopleurale, 
dorso-dorsale, antéro-antérieure (hom. dd. aa.). J’ai effectué aussi 
un certain nombre de transplantations homopleurales, dorso- 
ventrales, antéro-postérieures (hom. dv. ap.) ou hétéropleurales, 
dorso-ventrales, antéro-antérieures (hét. dv. aa.). Des indications 
précises concernant l’orientation sont données pour chaque cas 
décrit. 
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Sur 72 opérés, 6 sont morts à l’opération, 15 sont morts trop 
tôt; 51 ont donné les résultats suivants: 


Tableau II 

Transplantation des zones A et C du territoire 
patte antérieure sur le flanc (région neutre) 



Total 

Absence de 
régénération 

Régénération 

hypotypique 

Régénération 

complète 

Zone A (orth.) greffée 

3 

i 

i 

i 

Zone C (hétér.) greffée 

48 

30 (62,5%) 

Il (23%) 

7 (14,5%) 


La régénération a fait défaut dans un grand nombre de cas 
(62,5%). Les causes en sont multiples: le nerf dévié ne reste pas 
toujours en place; le greffon reprend mal et ses tissus sont sclérosés; 
les jeunes bourgeons sont étranglés par la peau cicatricielle; parfois, 
la vascularisation ou l’innervation sont insuffisantes. 

Le pourcentage des formations hypotypiques est aussi relati¬ 
vement élevé (23%). Le plus souvent, il s’agit de bourgeons et de 
palettes dont la différenciation s’arrête et qui régressent en formant 
des cônes ou des appendices pointus, couverts de peau pigmentée. 
Néanmoins l’étude des premiers stades de ces formations est fort 
instructive. On y trouve de précieuses indications qui corroborent 
et confirment les résultats obtenus. La régénération axiale, qui a 
joué un rôle perturbateur dans la première série, est ici complète¬ 
ment inhibée. Je n’ai observé qu’un seul cas de régénération para- 
axiale, à la suite d’une cicatrisation incomplète des bords de la 
couverture cutanée. D’ailleurs une prompte cautérisation du 
bourgeon ainsi formé a définitivement arrêté sa croissance. 

a) Transplantation de la zone orthotopique A sur le flanc . 

Je n’ai fait que trois transplantations de ce type, les résultats 
étant connus d’avance, à la suite des recherches de Guyénot et 
de ses collaborateurs. 

T. cristatus n° 237. — Ainsi que l'on pouvait s’y attendre, le 
résultat a été la formation d’une patte simple, conforme à la 
latéralité (fîg. 11). 
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Fig. 11. 

Photographie du n° 237. 

La zone A transplantée a donné naissance à une petite patte harmonique, 
droite simple, du côté droit. (1,8 x). 



Fig. 12. 

Dessin du régénérât duplicaturé du n° 84, vu latéralement. 

Patte gauche formée du côté droit. Le doigt II est dédoublé (IP). A la base, 
cône représentant le bourgeon secondaire non éA-olué (. br '). La flèche 
indique la direction céphalique. 
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b) Transplantation de la zone hétérotopique C sur le flanc . 

Le pourcentage des régénérats complets est faible (14,5%). 
Mais cet inconvénient est compensé par la possibilité d’utiliser 
tous les cas positifs, y compris les formations hypotypiques. La 
région du flanc étant morphogénétiquement neutre, toute formation 





Fig. 13. 

Photographie du n° 197. 

Le composant primaire de la duplicature, qui a 5 doigts, tourne sa face pal¬ 
maire en arrière. C’est là que prend naissance le composant secondaire, 
qui a 3 doigts, plus un doigt supplémentaire et qui est l’image du primaire 
dans un miroir. (1,8 x). 


à ce niveau ne peut provenir que du transplant, qui y exprime ses 
potentialités intrinsèques. 

Triton n° 84. — Opéré le 15 IX 1949, du côté droit. Trois mois 
après l’opération, il y a formation de deux bourgeons juxtaposés. 
Le plus antérieur reste sans évolution et se pigmente, tandis que 
le postérieur se différencie en une patte duplicaturée dirigée en 
avant (fig. 12). La face palmaire de cette extrémité est tournée vers 
la flanc. Sur cette face palmaire prend naissance le doigt supplé¬ 
mentaire IL. Il s’agit, sans doute, d’une patte gauche primaire, 
formée sur le flanc droit. 
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Triton n° 197. — Opéré le 20 I Y 1050, du côté droit. Transplan¬ 
tation homopleurale, de la zone G après rotation de 180°. Trois 
mois pins tard, il y a formation d’une patte duplicaturée, dirigée 
latéralement (fig. 13). Hile présente 5+3 + (l) doigts. Comme il 
fallait s’y attendre, le renversement des axes dv. et ap. du greffon 
s’est traduit par le renversement des axes radio-cubital et dorso- 
palmaire du régénérât. Le pli du coude est dorsal et le composant 
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Fig. 14. 

Dessin du régénérât duplicaturé du n° 197. 

Vue postéro-latérale. I, II, III, IV, IV': les doigts de la patte primaire; 
1, 1', 2, 3: ceux de la patte secondaire, s = doigt supplémentaire. (11 x). 

secondaire de la duplicaturé prend naissance postérieurement par 
rapport au primaire. L’ordre des doigts de la patte primaire est 
renversé (le doigt I est le plus dorsal) et la face palmaire de la main 
est tournée vers barrière (fig. 14). Le composant secondaire, beau¬ 
coup moins différencié, semble en miroir sur le primaire. Toutefois 
son asymétrie n’a pas été reconnue avec certitude. 

Triton n° 198. — Opéré le 20 IV 1950, du côté droit. Trans¬ 
plantation hom. dd. aa. Après trois dénudations, le petit bourgeon 
commence à se différencier. Il se forme une patte, dirigée en avant 
et qui se dédouble par son bord postérieur. Un troisième composant 
apparaît ventralement, entre les deux pattes. Au moment de la 
fixation (1 er novembre 1951), tout le complexe triplicaturé pointe 
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en direction céphalique (fig. 15, 16 A). Les photographies et les 
dessins à la chambre claire montrent que le composant primaire 
est une patte gauche normale, formée du côté droit, dirigée en 
avant, sa face palmaire tournée vers le corps. En miroir, se trouve 



Fig. 15. 

Photographie du n° 198. 

On aperçoit les deux composants les plus complets de la triplicature. En 
direction céphalique le composant primaire; en direction caudale le secon¬ 
daire. Les deux mains se font vis-à-vis par leur face d’extension. (2,5 x). 

le composant secondaire, qui est une patte droite réverse, avec sa 
face palmaire tournée postérieurement et vers l’extérieur. Entre 
les deux, il y a une formation atypique, à deux doigts, dont l’asy¬ 
métrie reste incertaine (fig. 16 B, 17 B). La base de la triplicature 
est pédiculisée. L’examen du squelette interne (fig. 17 A, B) montre 
mieux encore la structure et l’orientation de chaque composant 
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et les relations de symétrie. Le stylopode est eonslitiié par nu 
humérus court, massif, atypique. 11 présente distalement deux 

surfaces articulaires irrégulières. _. 

Proximalement, il est complète¬ 
ment ossifié et n'a aucun rapport 
avec la ceinture scapulaire de 
l’hôte. La structure anormale de 
riiumérus est facilement expli¬ 
cable par la pédiculisation de la 
base du régénérât. 

L’examen de la partie zeugo- 
podique montre qu'il y a trois os, 
et on reconnaît aisément cinq 
pièces squelettiques plus ou moins 
soudées. Sur la figure 17 A, on 
voit un double radius qui présente 
une gouttière le long de la dia- 
physe. De chaque côté, il y a un 
cubitus. Le cubitus postérieur se 
dédouble ventralement (flg. 17 B). 

On a ainsi deux radius et trois 
cubitus qui forment un complexe 
de trois extrémités. Il y a deux 
autopodes complets (à part la 
soudure de quelques os du carpe 
et une légère hyperphalangie) et 
un autopode rudimentaire. 

En définitive, nous sommes en 
présence d’une triplicature cubi¬ 
tale qui se compose: a) d’une 
patte primaire, qui est une patte 
gauche normale, dirigée en avant; 
b) d’une patte secondaire, en 
miroir sur la précédente; il s’agit 
d’une patte droite réverse; les 
deux se font vis-à-vis par leur 
face dorsale; c) d’une patte rudi¬ 
mentaire (composant tertiaire) qui manifestement résulte du 
dédoublement de la patte secondaire comme le montrent l’absence 



Fig. 16 . 

Dessins à la chambre claire du régé¬ 
nérât triplicaturé du n° 198. 

A = vue dorsale. Le composant 
primaire avec les doigts I, II, 
III, IV se dirige en avant: c’est 
une patte gauche du côté droit. 
En arrière, le composant secon¬ 
daire (doigts 1, 2, 3, 4). Ce sont 
les faces dorsales des deux mains 
qu’on voit sur cette figure, s' = 
doigt appartenant au composant 
tertiaire. La flèche indique la 
direction céphalique (11 x). 

B = vue ventrale. La numérotation 
des doigts est la même que pour 
A; s, s' = doigts du composant 
tertiaire de la duplicature. (11 X). 
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Fig. 17. 

Dessins à la chambre claire du squelette du n° 198. 

A =* vue dorsale: H = humérus, C = cubitus de la patte primaire; C' = 
cubitus de la patte secondaire; R -f R' = os du zeugopode résultant de 
la fusion des radius des deux composants. 

B = vue ventrale: C" = cubitus du composant tertiaire, partiellement soudé 
à celui du secondaire; s , s' = les deux doigts de l’extrémité tertiaire. 

de radius et la soudure proximale des deux cubitus. La disposition 
des doigts confirme cette interprétation. 

Triton n° 196. — Opéré le 20 IV 1950, du côté droit; orientation 
incertaine du transplant (probablement rotation de 180°). A la 
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Fig. 18 . 

Dessins à la chambre claire du régénérât duplicaturé du n° 196. 

A = vue dorsale, B = vue ventrale; I, F, II. III, IV = doigts de la patte 
primaire qui est une extrémité droite, invertie. 1, F, 2, 3, 4 = doigts de 
la patte secondaire gauche, reverse et invertie. (11 x). 
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suite de deux dénudations, le bourgeon commence à évoluer. Trois 
mois après l’opération, on aperçoit une double palette, dirigée 
latéralement. Elle donne naissance à une patte double à 4+4 doigts 
(27 IX 1950). Les doigts I de chaque composant se dédoublent à 
leur tour. On a ainsi, au moment de la fixation, une duplicature 
à 5+5 doigts (fîg. 18 A. B.). L’examen du squelette montre un 



Dessin à la chambre claire du squelette du n° 196, vu dorsalement. 

H = humérus; C = cubitus primaire; C' = cubitus secondaire; R + R' = 
radius primaire et secondaire soudés. (11 x). 

humérus anormalement large et irrégulier, fendu dorsalement 
(dédoublement ?). Lui font suite trois os du zeugopode dont 
un cubitus ossifié typique, un radius très large, avec une gouttière 
le long de la diaphvse, qui indique que cette pièce résulte de la 
soudure de deux radius; enfin un cubitus atypique entièrement 
cartilagineux. Il y a 6+6 os du carpe. L’autopode du composant 
primaire a 4 doigts dont le premier, situé plus dorsalement, se 
dédouble. Ce double doigt est rudimentaire, tandis que les autres 
doigts sont normaux. La patte primaire est une extrémité 
droite invertie. 

Le membre secondaire qui est plus ou moins en miroir sur le 
primaire (ce dernier le recouvre en partie) est une patte gauche 
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r é v e r s e et i n v ortie, avec son premier < loi <>1 dédoublé 
comme celui de la patte primaire (fig. IX). Le troisième doigt n’a 
que deux phalanges comme tous les autres. 

Le cas n° 190 présente toutes les caractéristiques d’une zone 
hétérotopique C transplantée, mais à l’envers. Il y a doute sur 
l'orientation du greffon au moment de l’opération. Une rotation 



Fig. 20. 

Photographie du régénérât tétraplicaturé du triton n° 195. 

En plus de la double duplicature, il y a pôlydactylie et bifurcation de nom¬ 
breux doigts. On en aperçoit 19 sur cette figure. (1,8 x ). 

de 180°, si elle a eu lieu effectivement, explique parfaitement 
l’asymétrie du régénérât (fig. 19). 

Souvent chaque composant de la duplicature se dédouble à 
son tour; on a ainsi des tétraplicatures (Guyéxot et coll., 1948). 
Parmi mes expériences de transplantation de la zone C, j’ai eu 
un cas de tétraplicaturé avec (5+5) + (5+4) doigts (fig. 20.) En 
plus du dédoublement, plus ou moins complet des zeugopodes, 
il y a aussi dédoublement de plusieurs doigts. Cette tendance vers 
la duplicature qui se manifeste simultanément à plusieurs niveaux 
est caractéristique et montre que les liens régulateurs qui unissent 
les différentes parties d’un bourgeon de régénération sont lâches 
chez T. cristatus. 

9 0 


Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 


334 


VASSILI KIORTSIS 



Fig. 21. 

Photographie du n° 217. 

Loin en arrière du point d’insertion du membre axial, il y a une patte droite 
normale. (2,5 X). 

Je n’ai observé qu’un seul cas où le régénérât, formé après 
greffe de la zone C sur le flanc, n’a pas été en accord avec les poten¬ 
tialités prospectives de cette zone. Le voici: 
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Triton n° 217. — Opéré le 28 IV 1950, du côté droit. Greffe hom. 
dd. aa. de la zone C sur le liane. Dix jours après l’opération, le 
grolïon s’infecte; son épi( hélium est en partie détruit. Traitement 
au dermatol. Trois mois après l'opération, formation d’une palette 
qui, le mois suivant, donne une patte droite normale avec bras, 
avant-bras et une main à 4 doigts. Cette patte s’insère loin derrière 
le point d’insertion du membre normal (fig. 21). C’est une extrémité 
droite du côté droit, donc harmonique. 

Comment expliquer ce résultat ? Une persistance du territoire 
patte à ce niveau semble improbable chez l’adulte (voir discussion). 
L’hypothèse d’un apport de matériel formateur de membre avec 
le nerf dévié doit aussi être écartée. Un tel matériel ne pourrait 
provenir que des segments distaux du membre; il aurait formé une 
main, à la rigueur un avant-bras, mais jamais une patte complète 
(cf. Bischler et Guyénot, 1925). 

Je suis plutôt enclin à croire qu’à la suite de l’infection, 
survenue les premières semaines après l’opération, le point d’abou¬ 
tissement du nerf dévié a changé et que c’est finalement le bord 
inférieur (ventral) du greffon qui a régénéré et non pas son centre. 
Or, cette partie voisine normalement avec la zone orthotopique A, 
qui donne des pattes simples, harmoniques. Comme, pour distinguer 
les différentes zones du territoire patte, nous n’avons aucun critère 
que leur réponse morphogénétique à l’induction nerveuse, il faut 
admettre ici que c’est la zone orthotopique A qui a été activée. 
On pourrait aussi penser à l’avortement précoce, consécutif à 
l’infection, de la patte primaire. 


4. Discussion des résultats. 

Je me limiterai dans ce chapitre à la seule discussion des expé¬ 
riences sur adultes. 

a) Transplantation croisée des zones A et C (l Yç série). 

Cette expérience est en somme une variante de celle effectuée 
par Guyénot et ses coll., 1948). Ces auteurs ont fait subir au 
territoire patte une rotation de 180°. Puis, par la méthode de la 
déviation des nerfs, ils ont éprouvé les potentialités morphogènes 
des différentes zones. Leur but était de savoir si la direction de 
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croissance, imposée par le nerf, déterminait la polarisation et la 
duplicature du régénérât. Cette hypothèse s’est révélée inexacte. 

Dans cette expérience, les rapports entre les zones restent les 
mêmes: seule l’orientation du territoire patte tout entier est 
inversée. Le résultat est facile à prévoir. Puisque chez les Tritons 
adultes, les axes dv. et ap. sont absolument déterminés, les régé- 
nérats de la zone A (orthotopique) ont aussi leurs axes radio-cubital 
et dorso-palmaire renversés. On obtient ainsi du côté droit des 
pattes gauches inverties. La zone C (hétérotopique) 
suit aussi cette loi. Ses axes, même après retournement de 180° du 
territoire entier, gardent leur polarité prospective initiale. D’autre 
part, le dédoublement des régénérats reste un phénomène constant 
et même plus marqué que dans le territoire normalement orienté. 

L’influence du corps de l’animal, pris comme un tout, sur la 
polarisation des régénérats du territoire patte n’existe pas. Le 
territoire garde ses axes prospectifs même après retournement 
de 180°. Si donc une telle action régulatrice doit être écartée^ 
y a-t-il d’autres influences au sein même du territoire ? En d’autres 
termes, les potentialités morphogènes de chaque zone sont-elles 
autonomes et indépendantes de celles des zones avoisinantes, ou 
non ? En particulier la zone A, celle qui forme l’extrémité normale, 
influence-t-elle la polarité des régénérats de la zone C qui lui est 
adjacente ? 

Dans mes expériences de transplantations croisées, les relations 
entre les différentes zones d’un seul et même territoire changent. 
Leur emplacement par rapport au corps de l’animal est aussi 
modifié. De l’ensemble de cette première série se dégage un fait. 
Chaque fois qu’une zone greffée a pu exprimer ses propres poten¬ 
tialités morphogènes, elle a conservé la polarité prospective initiale 
de ses axes de symétrie. Chez l’adulte, l’inversion de polarité et la 
duplicature des régénérats de la zone C ne dépendent pas de l’orien¬ 
tation de la zone A. De même, la polarité de cette dernière est 
indépendante de la zone C. 

Mais cette réaction morphogénétique pure des zones greffées 
ne s’est manifestée que dans un certain pourcentage des cas (40% 
pour la zone A, 20% pour la zone C). Une intervention des tissus 
profonds s’est produite, modifiant les résultats dans des propor¬ 
tions appréciables. Il faut se rappeler, en effet, qu’en dehors des 
cas non déterminés, il y a eu 20% de régénération conforme au 
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territoire porte-greffe pour le Iransplant supérieur, (‘l 40% pour 
le transplant inférieur (tableau I). 

b) Nature de Vaction des tissus profonds. 

Pour comprendre cette action, il faut examiner le mode de 
formation du blastème régénérateur tel qu’il semble établi d’après 
nos connaissances actuelles (Luscher, 1952; Singer, 1952). 

a) La régénération des Amphibiens est un phénomène local 
(Guyénot, 1926). Le matériel régénérateur provient uniquement 
des tissus voisins du lieu d’implantation. L'emploi des rayons X, 
qui exercent une action inhibitrice, l’a confirmé (Butler, 1935; 
Bruxst, 1950 et autres). Si on irradie seulement une portion d’un 
membre, par exemple la région du genou, et qu'on ampute ensuite 
à travers cette zone irradiée, on n’obtient jamais de régénération. 
Par contre, toute amputation à un niveau plus proximal ou plus 
distal que cette zone est suivi de la formation d’un blastème 
(Butler et O’Brien, 1942). 

Ces résultats viennent d’être précisés par Wolff et Wey- 
Schue (1952) sur T. cristatus . Ces auteurs montrent que, si l’épais¬ 
seur de la tranche soumise à l'action des rayons X est seulement 
de quelques millimètres, des migrations de cellules de régénération 
ont lieu à travers le tissu irradié. Ces cellules peuvent former un 
blastème; la fréquence et la rapidité de la régénération sont inver¬ 
sement proportionnelles à l’épaisseur de la tranche irradiée. 

b) D’autre part, étudiant les phases initiales de régénéra¬ 
tion chez les larves d’Amblystome, Butler, Schotte et coll. 
observent une dédifférenciation cellulaire qui, en absence de système 
nerveux, peut prendre une allure désordonnée et aboutir à une 
véritable histolyse, suivie d’une régression complète du moignon 
(Butler et Schotte, 1941; Schotte et Butler, 1941, 1944). 
Certains pensent que c’est à partir de ces cellules dédifférenciées 
que se constitue le blastème régénérateur. Quoi qu’il en soit, cette 
dédifférenciation cellulaire étendue est une preuve de plus du 
retentissement de l’amputation sur les tissus à une certaine pro¬ 
fondeur. Il reste encore un dernier point. 

c) Y a-t-il identité des processus dans la régénération de la 
patte amputée et dans l’induction d’extrémités surnuméraires au 
moyen d’un nerf dévié ? C’est une question qui mériterait d’être 


| 




338 


VASSILI KIORTSIS 


étudiée. Les observations de Taban (1949) sont en faveur d’une 
réponse positive. Pour ma part, je considère cette identité comme 
très vraisemblable; on pourrait donc appliquer les données 
mentionnées sous a) et b) à l’ensemble du territoire. 

Considérons maintenant mes expériences de transplantations 
croisées. Il faut avoir présent à l’esprit le fait que toutes les 
greffes de la première série, tant supérieures qu'inférieures, reposent 
sur un territoire « patte » actif. Ce territoire, bien que recouvert 
par le greffon, est intervenu à plusieurs reprises en produisant des 
pattes conformes à ses propres potentialités morphogènes (tableau I 
et cas n os 17 et 27, p. 315). Dans ces cas aberrants, le matériel 
formateur des régénérats provient-il du territoire sous-jacent ou 
bien est-il exclusivement d'origine superficielle (donc issu du 
transplant) ? Dans ce dernier cas, le territoire profond imprimerait 
ses caractères spécifiques à ce matériel étranger. En d’autres 
termes, y a-t-il substitution ou induction homéo- 
génétique ? Il est certain que l’ectoderme du régénérât provient 
uniquement du transplant. Mais on sait actuellement que l’épiderme, 
bien qu’indispensable à la régénération des extrémités (Efimov, 
1933; Pôle jayev, 1933 a, 1936 a) n’est que partiellement spéci¬ 
fique. En tout cas, il ne détermine jamais l'asymétrie du régénérât. 

Sans vouloir trancher la question, c’est à la première hypothèse, 
celle de la substitution, que je donnerai la préférence, et ceci pour 
les raisons suivantes: 

I. L’épaisseur du transplant n’a jamais dépassé 1 à 2 mm. 
Les dénudations successives la réduisirent encore davantage. Or 
Wolf et Wey-Schue (1952) montrent que des tissus d’une telle 
épaisseur sont toujours traversés par des cellules de régénération 
en nombre suffisant pour constituer un blastème. Dans mes expé¬ 
riences, les tissus du greffon étant aussi capables de régénération, 
le résultat final dépendait de l'arrivée vers la surface d’éléments 
régénérateurs. Dans cette compétition, les cellules du greffon sont 
favorisées par leur position plus proche de la surface, les cellules 
du territoire porte-greffe par leur nombre et leur meilleure nutrition. 

IL L’ouverture pratiquée à travers le greffon, pour y faire 
passer le nerf, permettait à des cellules profondes de parvenir à 
la surface; et ceci, d’autant plus facilement que l’ouverture était 
plus grande (cf. n° 27, greffon supérieur, p. 315). 
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III. Il no faut pas oublier que les l(M*ritoi i*(ïs sous-jaceuts 
subissent lors de l'opération un traumatisme o<>al à celui du trans¬ 
plant. Ils peuvent donc devenir le siège de processus de dédilfé- 
reneiation, au meme titre que le greffon. 

IV. Le nerf dévié subit souvent une rétraction qui le ramène 
en profondeur. Comme c’est autour de son extrémité sectionnée 
que se constitue le blastème régénérateur, ce dernier se forme, 
suivant les cas, à partir des cellules du greffon ou de celles de l’hôte. 

Les proportions numériques des réactions sont aussi signifi¬ 
catives. Pour le greffon supérieur, on a 40% de régénérations 
conformes au transplant et 20% conformes au territoire porte- 
greffe. On est ici en présence d’une greffe à capacité régénératrice 
élevée (zone A), reposant sur un territoire à pouvoir régénérateur 
plus faible (zone hétérotopiquei. Comme il fallait s’v attendre, ce 
sont les tissus du greffon qui forment la majorité des régénérât s. 
Les proportions sont renversées dans le cas du greffon inférieur. 
Là, c’est le territoire sous-jacent qui est plus puissant (zone A), 
tandis que la greffe est plus faible. Résultat : 20% de régénérations 
conformes à la greffe et 40% conformes au territoire porte-greffe. 

Quant aux formations hy pot y piques, leur pourcentage est le 
même dans les deux greffes (40%). Ceci est en accord avec les 
observations de Guyénot et coll. (1948). 

c) Transplantation des zones A et C sur territoire « neutre ». 

Xous avons vu que les résultats de la première série ne sont 
pas entièrement concluants, à cause de l’influence des tissus profonds 
sur la morphologie finale du régénérât. Pour étudier les potentialités 
d’autodifférenciation de chaque zone et leur éventuelle indépendance 
à l'égard de la patte in situ , il a fallu les transplanter sur une région 
du corps morphogénétiquement neutre. 

Pour la réussite de cette expérience, deux conditions sont 
nécessaires : 

a) Greffer une zone sur une région du corps n’ayant pas la poten¬ 
tialité de former une patte. 

b) Fournir une innervation suffisante pour amorcer la régénération 

du greffon. 

Pour remplir la première de ces conditions, j’ai greffé les zones A 
et C soit sur le flanc, en arrière du membre antérieur, soit sur la 
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queue. Les résultats des greffes sur le flanc ont été exposés dans 
ce chapitre. Quant aux transplantations sur la queue, je les 
discuterai dans un des paragraphes suivants. 

d) La région du flanc est-elle morphogénétiquement « neutre » ? 

Il est certain que chez l’embryon, au stade bourgeon caudal, 
le territoire patte s’étend sur toute la région du flanc entre les 
deux membres (Balinsky, 1933). Mais cette potentialité se réduit 
de plus en plus au cours de l’ontogénèse. Ainsi Bovet (1930) 
montre que, chez les Tritons adultes, le territoire patte (postérieure) 
n’occupe plus qu’une aire limitée autour du membre normal. 

Le seul moyen de connaître les limites d’un territoire chez 
l’adulte est de dévier un nerf à des distances croissantes à partir 
du centre du territoire, ce que j’ai fait pour la région du flanc 
allant recevoir la greffe. A 1 centimètre environ de la racine du 
membre, l’apparition de pattes ou même de simples bourgeons sur 
une déviation cesse brusquement. Je n’ai observé qu’un seul cas 
où une patte hvpotypique s’est formée à une distance supérieure 
à 1 centimètre. Cela montre qu’il y a des variations individuelles 
dans l’étendue du territoire. Mais, dans l’ensemble, on peut consi¬ 
dérer cette région du flanc comme pratiquement « indifférente ». 
C’est sur elle que j’ai effectué les greffes de la série IL 

Un argument de plus en faveur du caractère « neutre » de ce 
lieu a été apporté par les résultats des expériences de transplanta¬ 
tion. Contrairement à ce qui s’est passé dans la première série, 
dans cette seconde série, toutes les réactions, sans exception, ont 
été conformes aux potentialités prospectives des zones transplantées. 
Le territoire sous-jacent n’a exercé aucune 
action morphogène sur le régénérât. 

Pour mieux montrer cette absence d’action du territoire porte- 
greffe dans la deuxième série, j’ai effectué les greffes de la zone C 
à la hauteur du membre normal, et celles de la zone A plus haut. 
Ainsi la situation des deux sortes de greffes était la même que pour 
la première série, mais cette fois-ci en dehors du territoire. 

e) Autonomie des zones. 

Déjà les résultats de la première série, interprétés correctement, 
indiquaient une autonomie de chacune des zones transplantées. 
Les expériences de la série II confirment ce point de vue. Même 
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éloignées du territoire patte, les zones A et C înanifeslent des 
potentialités morphogénétiques spécifiques. La zone ort hotopique A, 
où qu'on la transplante, forme des pattes simples dont l'asymétrie 
est déterminée par les axes prospectifs de cette zone. Ces axes 
(dv. et ap.) sont définitivement polarisés chez le Triton adulte. 
Ainsi, dans toutes les transplantations homopleurales, dorso- 
dorsales, antéro-antérieures, il y a formation de membres simples 
et harmoniques, donc conformes à la latéralité du corps (n° 32, 60). 
Par contre, dans les transplantations homopleurales, dorso- 
ventraies, antéro-postérieures, les membres formés sont dyshar- 
moniques, ayant les deux axes de symétrie renversés (n° 15). 

La zone C greffée se comporte de la même manière: quels que 
soient Lorientation ou l’emplacement du greffon, le régénérât garde 
ses axes de symétrie prospectifs. A ceci on doit ajouter que la 
tendance à la duplicature, qui est la règle dans les régénérats de 
cette zone, n'est pas altérée après transplantation. Ainsi, toute 
combinaison harmonique (hom. dd. aa.) donnera des membres 
primaires de latéralité opposée à celle du corps (n os 31, 57, 
84, 198). tandis que toute combinaison dysharmonique (hom. dv. ap. 
ou hétér. dd. ap.) donnera des membres primaires conformes à la 
latéralité du corps (n os 196, 197). 

Quant aux autres composants des formations multiples, ils 
sont en accord avec les axes de symétrie du membre primaire 
(suivant les règles de duplicature de Batesox-Harrisox), quelle 
que soit la position de ce dernier par rapport au corps. 

En définitive, les zones A et C du territoire patte sont des 
entités autonomes, conservant leurs caractères de duplicature et 
d’asymétrie, même lorsqu’elles sont isolées, par transplantation, 
du reste du territoire. Les axes de symétrie de chacune des zones 
semblent irréversiblement polarisés chez le Triton adulte. Ceci 
est valable non seulement pour la zone A qui constitue la base du 
membre normal, mais aussi pour la zone C où les capacités organo- 
formatrices sont à l'état latent. 

La duplicature est l'apanage exclusif de la zone C. Les régénérats 
de la zone A ne se dédoublent jamais, même dans les combinaisons 
dysharmoniques, pourvu qu'on transplante cette zone sur un 
territoire « indifférent ». 

L'inversion de polarité des régénérats de la zone C (pattes 
gauches du côté droit et réciproquement) est une propriété inscrite 
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dans le matériel cellulaire de cette zone. Elle ne dépend pas, chez 
l’adulte, de la présence et de la polarité de la zone A (orth.) voisine. 
La base de l’organe ne constitue pas un « centre d’orientation » 
déterminant les régénérats hétérotopiques 
par symétrie, comme le pensait Bovet (1930). 

f) Greffes des zones du territoire patte sur la queue. 

J’ai fait un grand nombre de transplantations sur la queue 
(99 en tout). Cette région présente des avantages apparents non 
négligeables. Les greffons se trouvent sur un territoire, certes actif, 
mais ayant des potentialités morphogènes différentes et ils reçoivent 
une innervation étrangère. De plus, en faisant la greffe au bout de 
la queue sectionnée, on supprime le facteur de symétrie bilatérale 
qui est toujours présent dans les transplantations homo- et hétéro- 
pleurales du flanc. 

La greffe de la zone orthotopique A sur la queue a été effectuée 
par Guyénot et Ponse dès 1927 (Guyénot et Ponse, 1930). 
Elle a été répétée maintes fois depuis, avec succès (Guyénot, 1945). 
J’ai fait moi-même une expérience semblable qui donna, comme il 
fallait s’y attendre, une petite patte simple, non fonctionnelle, 
mais bien conformée. 

J’ai alors essayé la même méthode pour la zone C (hétéro¬ 
topique). Malgré l’utilisation des techniques les plus diverses 
(simple greffe sur le flanc ou le bout de la queue sectionnée, greffe 
avec déviation de la moelle épinière caudale au centre du greffon, 
greffe modelée en forme de cône pour lui donner une apparence de 
moignon de patte, etc.), tous ces essais se sont soldés par un échec 
complet. Il y a eu parfois de petits régénérats de queue qui se 
sont formés autour du greffon, mais jamais trace d’un régénérât 
de patte. 

Pourquoi cette zone C qui régénère lorsqu’elle est transplantée 
sur le flanc et pourvue d’un nerf brachial ne forme-t-elle rien, une 
fois greffée sur la queue ? Une action morphogénétique spécifique 
du nerf doit être exclue, puisque la zone A, transplantée au même 
niveau, régénère à coup sûr. C’est alors que j’ai eu connaissance 
des recherches de Singer sur l'importance de la quantité des 
fibres nerveuses pour la régénération (Singer, 1946, 1947 a, 1951, 
1952). Je reviendrai sur ces travaux au cours de la discussion 
générale. Ici j’indiquerai seulement qu’il faut un minimum de 
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libres nerveuses au niveau de l'amputation })our qu'un organe 
|)iiisse régénérer. Ce seuil varie d’un organe à l'autre. Ainsi la 
régénération caudale nécessite plus de libres que la régénéral ion 
des extrémités. 11 y a aussi une relation entre la surface d'amputa¬ 
tion et le nombre de libres requises (Singer, 1947 b). 

La zone hétérotopique C a un pouvoir régénérateur moindre que 
la zone A. I l est donc permis de supposer qu’elle exige un plus grand 
nombre de fibres par unité de surface que cette dernière. (1 y aurait 
donc deux seuils, un pour la zone orthotopique A et un autre, 
plus élevé, pour la zone hétérotopique C. Le nombre des libres 
nerveuses présentes à l'extrémité caudale se situerait entre ces 
deux seuils. Ainsi la régénération de la zone A serait assurée, tandis 
que celle de la zone C ferait défaut par manque d'un nombre suffisant 
de fibres. 

g) Morphologie des régénérais. 

A) Ceinture scapulaire. 

Au cours de la régénération des zones A et C transplantées, 
il n’v a jamais eu néoformation de ceinture scapulaire. Seules les 
pièces squelettiques de l'extrémité libre peuvent se former. La 
même observations a été faite pour le territoire patte in situ , 
après déviation d’un nerf. Mais comme, dans ce cas, la ceinture 
scapulaire est présente dans sa totalité ou au moins en partie, 
on pouvait objecter que sa régénération de novo était inhibée. 

Les expériences de Guyéxot et Bischler (1925), de Bischler, 
(1926) avaient déjà montré qu’une fois supprimée, la ceinture ne 
régénère jamais, que seules les parties distales sont capables de 
néoformer des pièces squelettiques. La transplantation de la zone A 
sans formation d’omoplate ne peut pas servir d’argument contre 
une éventuelle potentialité des parties molles de régénérer une 
ceinture. La zone A constitue en quelque sorte la base du membre 
libre. D’après la loi de Guyénot et Bischler, cette base ne peut 
former que les parties les plus distales du squelette. 

Par contre, les résultats de la transplantation de la zone C 
(peau et muscles) sont concluants. Ce n'est pas par manque de 
matériel squelettogène qu'il ne se forme jamais d'omoplate, puisqu’il 
y a des pattes duplicaturées et même tétraplicaturées. On ne peut 
pas invoquer non plus l'action inhibitrice de la ceinture ancienne, 
puisqu’elle n’a pas été transplantée. 
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Balinsky (1925, 1929, 1933) a fait les mêmes observations 
avec les membres surnuméraires induits sur le flanc d’embryons 
de Triton. Là aussi, tandis que le squelette du membre libre est 
complet, la ceinture scapulaire manque. Il y a, tout au plus, un 
morceau de cartilage de signification incertaine. 

L’absence d’une ceinture scapulaire surnuméraire s’explique 
si Ton tient compte du mécanisme ontogénétique de sa formation. 
Tandis que l’ébauche du membre est un système harmonique 
équipotentiel (Harrison, 1918), l’ébauche de la ceinture est un 
système en mosaïque, avec des possibilités limitées de régulation 
(Detwiler, 1918; Brandt, 1927). 

La situation est tout autre chez les Anoures où la ceinture est 
un système régulateur équipotentiel (Braus, 1909). Perri a montré 
que les membres surnuméraires, induits sur le flanc d’embryons 
de Bufo vulgaris , possèdent aussi une ceinture plus ou moins 
complète (1951). 

B) Membre libre. 

Son squelette est souvent anormal, surtout celui des pattes 
duplicaturées. Le dédoublement est, dans la règle, radial et affecte 
surtout l’autopode, plus rarement le zeugopode et presque jamais 
l’humérus. Cette gradation provient de la manière dont le bourgeon 
de membre s’organise. Sa différenciation se fait dans le sens disto- 
proximal. Ce sont les doigts qui se différencient les premiers et 
l’humérus le dernier. Deux bourgeons ont donc plus de chance 
d’être soudés dans leurs parties proximales que distales. 

Un fait qui m’a frappé est que la tendance vers la duplicature 
peut se manifester à plusieurs niveaux. L’exemple le plus marquant 
est donné par le régénérât tétraplicaturé du n° 195. En plus de 
la formation de quatre mains, dont deux étaient polydactyles, 
plusieurs doigts se sont dédoublés à leur tour, pour former un 
ensemble de 22 doigts ! 

Cette tendance vers la polydactylie est, je crois, une caracté¬ 
ristique de T. cristatus. Parmi les animaux capturés, j’ai toujours 
trouvé des individus présentant des anomalies dans leurs extrémités. 
Il s’agissait en général de Tritons polydactyles ou avec des doigts 
bifurqués. C’est presque toujours le doigt III antérieur et les 
doigts III et IV postérieurs qui sont dédoublés. Je n’ai pas pu 
vérifier s’il y avait là un facteur héréditaire, comme Rostand l’a 
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admis pour les Crapauds (1951). Je crois plutôt que ces malfor¬ 
mations sont dues à des traumatismes el que les doigts III (anter.) 
et III et IV (post.), étant les plus longs, sont plus souvent atteints. 
Une observation fortuite m'a renforcé dans cette opinion. Les 
Tritons en captivité, surtout après l’opération, présentent une 
gangrène des doigts qu’il faut amputer, sinon les phalanges tombent. 
Après guérison, ces doigts régénèrent mais avec des dédoublements 
fréquents. Ce sont de nouveau le III e doigt antérieur et les doigts III 
et IV postérieurs qui se dédoublent le plus souvent. La simple 
amputation suffît donc à créer au niveau des doigts deux centres 
indépendants de différenciation. Ces résultats rappellent ceux de 
Fritsch (1911). 


CHAPITRE II 

EXPÉRIENCES SUR LARVES 

1. Introduction. 

L’existence chez le Triton adulte d’un territoire « patte anté¬ 
rieure », dépassant les limites anatomiques de l’organe lui-même, 
a été mise en évidence depuis de nombreuses années. Il était logique 
d’en faire remonter l’origine à des stades antérieurs du dévelop¬ 
pement. A priori,, on peut admettre l’existence chez la larve 
d’un territoire analogue à celui de l’adulte, qui pourrait subir, 
au cours de la métamorphose, diverses modifications. Il se posait 
donc une série de questions que j’ai essayé d’élucider par cette 
recherche. 

1) Le territoire «patte antérieure» existe-t-il réellement chez 
la larve ? 

2) Si oui, quelle est son étendue et quelles sont ses propriétés 
morphogénétiques ? Y retrouve-t-on les mêmes zones que chez 
l’adulte ? Ces zones ont-elles déjà les potentialités d’asymétrie et 
de duplicature que l’on connait ? Leur disposition anatomique et 
leur étendue respectives sont-elles les mêmes que chez l’adulte ? 

3) Les changements survenant au cours de la métamorphose 
influent-ils sur les caractères morphogénétiques du territoire 
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patte ? La présence des branchies, dont le rôle dans la formation 
du membre vient d’être reconnu (Wilde, 1950, 1952 a, è), a-t-elle 
de l’importance ? De même celle de la peau larvaire, si différente 
du tégument de l’adulte ? 

4) Enfin, peut-on mettre en évidence l’existence de ces terri¬ 
toires chez la larve au moyen de la déviation d’un tronc nerveux ? 

2. Matériel - Technique. 

Les larves de T. cristatus (Laur) provenaient de l’étang artifi¬ 
ciel de la Station de Zoologie expérimentale de l’Université de 
Genève. Au laboratoire, elles étaient gardées dans de grands 
aquariums de verre, dont l’eau était renouvelée tous les deux jours. 
Des tubifex, hachés menu, leur servaient de nourriture. Il est 
recommandé de nourrir les larves tous les jours quand elles sont 
jeunes, et par la suite une fois tous les deux ou trois jours. 

L’opération se fait de la manière suivante. L’animal est endormi 
par un séjour de trois à cinq minutes dans une solution de MS 222. 
Cet anesthésique 1 est dissous à raison de 1/5000 dans de l’eau 
physiologique stérile pour Batraciens (NaCl 4%), additionnée 
de 50 U.I de pénicilline et de 50 y de streptomycine par cc. (solu¬ 
tion A). La larve est ensuite transférée dans une solution analogue 
mais diluée deux fois (MS 222 1/10.000). C’est dans ce milieu 
(solution B), qui maintient l’anesthésie et l’immobilité des animaux, 
qu’a lieu l’opération (Schotte et Butler, 1941). Les larves y 
séjournent aussi pendant les douze heures qui suivent. 

Le transfert se fait aseptiquement en aspirant l’animal au 
moyen d’un « transporteur ». Ce dernier est formé d’un tube de 
verre de 13 cm. de longueur, renflé au milieu et adapté à ün tuyau 
de caoutchouc dont l’autre extrémité est munie d’un embouchoir 
en verre pour l’aspiration. On ne stérilise que le tube à renflement 
et on le raccorde au moment de l’emploi avec le tuyau de caoutchouc. 

Comme table d’opération, j’utilise des boîtes de Pétri dont le 
fond est recouvert d’un disque de liège; le tout est préalablement 
stérilisé au four Pasteur à 150°. Au moment de l’opération, je 
place sur ce liège une gaze stérile, je l’humidifie avec la solution B 


1 Je remercie la maison Sandoz, de Bâle, qui m’a fourni gracieusement 
cet anesthésique. 
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et j'y fixe l'animal endormi, au moyen d'épingles à insectes, 
croisées. L'intervention a lieu sous un microscope stéréoscopique, 
avec des instruments lins (pinces d'horloger, ciseaux à iridectomie, 
scalpels, etc.) qu'on stérilise à sec, ainsi que tous les récipients de 
verre utilisés au cours de l’opération. II ne faut pas employer 
l'alcool ou d'autres antiseptiques, car la peau de la larve est très 
sensible. Une bonne asepsie et l’addition d'antibiotiques dans les 
solutions suffisent à enrayer les infections qui élèveraient le taux 
de mortalité post-opératoire. 



Fig. 22. 

Schéma montrant l’opération de transplantation hétéronome chez la larve. 

En pointillé: la greffe. La flèche indique le sens de la transplantation. 

J'ai fait deux sortes d’opérations: des transplantations et des 
déviations de nerfs. Le plus souvent, j'ai fait les deux opérations 
simultanément, sur le même individu. 

i) Transplantations (fig. 22). — L'animal est couché sur le 
flanc. J’écarte délicatement les branchies qui couvrent la région 
de l'épaule et je découpe un carré de peau en faisant une petite 
ouverture circulaire en son milieu. Je prépare le lieu d'implantation 
en amputant la patte postérieure du même côté, et en découpant 
autour de son point d'insertion un carré de peau ayant les dimen¬ 
sions du transplant. Si l’hémorragie inévitable n'a pas obscurci le 
champ opératoire, je tâche de dégager le nerf sciatique. Je trans¬ 
porte ensuite, avec précaution, le greffon sur son nouvel emplace¬ 
ment et je l’étale. Pour qu'il reste en place et se greffe, il suffit 
que la larve soit immobile. 

Le territoire de la patte antérieure est ainsi transplanté au 
niveau de la patte postérieure. Ces transplantations sont donc 
autoplastiques, hétéronomes (Milojevic, 1924). homopleurales, 
dorso-dorsales, antéro-postérieures. Pour les transplantations hété- 
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ropleurales, j’ai utilisé deux individus à la fois et j’ai fait des 
greffes croisées (la région de l’épaule droite de l’un sur la patte 
postérieure gauche de l’autre et vice versa). Ce sont donc des 
transplantations homoplastiques, hétéronomes, hétéropleurales, 
dorso-ventrales, antéro-antérieures. Parfois les greffes sont colorées 
pendant cinq minutes au bleu de Nil pour pouvoir mieux en suivre 
l’évolution. 

2) Déviations. — Après le prélèvement du greffon, la région de 
l’épaule est débarrassée de sa peau. Je sectionne et enlève la lame 
cartilagineuse du suprascapulum jusqu’à sa limite inférieure. Les 
nerfs brachiaux sont alors visibles dans leur partie supérieure 
(plexus). Je les sectionne et les replie vers le dos en laissant à la 
cicatrisation le soin de les maintenir, si possible, dans leur nouvelle 
position. 

Après l’opération, les larves sont placées dans des récipients 
stériles dont le fond est revêtu de gazes humidifiées avec la solution 
d’anesthésique B. Elles y séjournent pendant douze heures, puis 
sont remises dans de petits cristallisoirs individuels, remplis d’eau. 
La mortalité post-opératoire a été de 25% (sur un total de 
120 opérés). La régénération commence dans le mois qui suit 
l’opération. Des observations fréquentes avec des dessins à la 
chambre claire et des photographies permettent d’en suivre les 
progrès. 


3. Expériences. 

Les larves de T. cristatus ont été opérées aux stades 61-63 
(Glucksohn, 1931), quand apparaît le 5 e doigt aux extrémités 
postérieures. 

a) Déviations. 

Les résultats de cette expérience ont déjà été rapportés dans 
une courte note préliminaire (Guyénot, Kiortsis, Jeanneret, 
1952). Je me bornerai ici à en rappeler les faits essentiels: pour des 
raisons techniques, il n’a été possible d’obtenir qu’un très faible 
pourcentage d’inductions : 2 pattes complètes et 4 bourgeons sur 
de nombreux opérés. Ceci n’est dû, ni à un pouvoir évocateur 
moindre des nerfs de la larve, ni à un changement de la compétence 
des tissus. Seule l’impossibilité de fixer le nerf dévié à l’endroit 
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voulu en est la cause. Les troncs nerveux, le plus souvent, glissent 
et les axones reprennent leur chemin habituel, pénétrant à nouveau 
dans le membre normal. 

Toutefois, les cas positifs montrent que le territoire « patte 
antérieure» a, chez la larve, une existence aussi réelle que chez 



Fig. 23. 

Photographie du régénérât duplicaturé né sur déviation. 
Larve T. crist. X b 1. 


l’adulte. De plus, on y retrouve les mêmes zones, avec leurs carac¬ 
tères de duplicaturé et d’asymétrie: zone A (orthotopique), entou¬ 
rant la base du membre et formant des pattes simples et harmo¬ 
niques; zone C (hétérotopique), située plus dorsalement et donnant 
naissance à des extrémités dysharmoniques et duplicaturées. 
La figure 23 illustre un cas de ce genre. 

Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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b) Transplantations. 

Il s’agit de greffes de peau, provenant de la région de l’épaule, 
sur l’emplacement de la patte postérieure préalablement amputée 
à sa base. Le greffon comprend la zone hétérotopique G et pro¬ 
bablement la partie supérieure de la zone A. Il trouve, à l’endroit 
où il est transplanté, l’innervation et la vascularisation nécessaires 
à sa régénération. Les résultats de ces expériences sont donnés 
au tableau III. Ils montrent que l’on peut classer les pattes formées 
en deux catégories suivant leur origine: 

a) Régénérats provenant de l’hôte, soit des pattes postérieures 
normales. 

b) Régénérats provenant du greffon, soit des pattes antérieures 
dont l’asymétrie dépend de la zone activée. 

Sur 50 opérés, 5 n’ont pas régénéré (10%), 13 n’ont donné que 
des formations hypotvpiques (26%). Les 32 cas positifs se répar¬ 
tissent comme suit: 


Tableau III 


Transplantation des zones A et C du territoire 
« patte antérieure » sur la patte postérieure 


Régénération de l’hôte 
(pattes postérieures) 

Régénération du greffon 
(pattes antérieures) 

Formations 

hypo- 

typiques 

Absence 
de régéné¬ 
ration 

A 4 doigts 10 

Harmoniques 4 




(zone A) 



A 5 doigts 15 

Dvsharmoniques 3 



— 

(zone G) 



Total 25 (50%) 

7 (14%) 

13 (26%) 

5 (10%) 


1. Régénération de Vhôte. 

Dans 50% des cas, malgré le recouvrement de la surface d’am¬ 
putation par la peau greffée, la régénération axiale a eu le dessus. 
Il s’est formé des pattes postérieures (25 en tout). Parfois, ces 
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extrémités n’avaient que 4 doigts an lien de 5. Mais cela ne suffit 
pas pour les homologuer à des pat les antérieures (Milojkvic, 1924; 



Fig. 24. 

Photographie de la larve n° W a 1. 

Le régénérât formé à la place de la patte postérieure droite, après transplan¬ 
tation du territoire de la patte antérieure, est une patte antérieure typique. 

Ruud, 1929; Balinsky, 1933). Il y a d'autres critères, plus sûrs 
à considérer, notamment: 1° la tête du stylopode, ronde dans le 
cas de l'humérus, courbée dans le cas du fémur; 2° la crista, apophyse 
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caractéristique de l’humérus et point d’insertion de muscles; 3° 
l’épiphyse distale, simple dans le cas du fémur, compliquée et 
épaissie dans le cas de l’humérus; 4° la flexion de la patte antérieure 
au niveau du coude ; la patte postérieure ne présente pas de flexion 
semblable au niveau du genou. C’est en me basant sur ces critères, 
plutôt que sur le nombre des doigts, que j’ai homologué les 
régénérats. 

Le pourcentage relativement élevé des régénérations axiales 
(50%) est la conséquence d’une rétraction secondaire du greffon. 
Entre lui et les bords de la plaie il y a toujours un espace libre 
qui peut devenir le siège d’une régénération axiale. Ceci, je l’ai 
observé avec netteté dans des cas de greffes colorées au bleu de Nil. 
Le bourgeon axial se formait toujours à côté de la greffe, sur ses 
bords, et était incolore. Par contre, lorsque le bourgeon provenait 
du transplant, il émergeait du centre et était coloré. 

2. Régénération du greffon. 

Elle a eu lieu dans 14% des cas, exception faite des formations 
hypotypiques. Le fait le plus remarquable est la formation, dans 
une proportion appréciable, de pattes antérieures, simples et 
harmoniques. 

3. Réaction de la zone orthotopique A. 

Larve de T. cristatus Wa 1. — Opérée le 28 VII 1952, du côté 
droit. Transplantation hétéronome, hom. dd. aa. Six semaines 
après l’opération, il y a formation d’une patte simple et harmonique 
à 4 doigts (fig. 24). Il s’agit manifestement d’une patte antérieure 
droite. Il suffit pour s’en convaincre de la comparer avec les membres 
homologues du même animal et avec la patte postérieure témoin 
du côté opposé. 

Parfois, parmi ces pattes simples et harmoniques, provenant 
sans aucun doute de la zone orthotopique A, il y en a qui présentent 
un début de duplicature: 

Larve de T. cristatus Y 2. — Opérée le 8 VII 1952, du côté 
gauche. Transplantation hétéronome hom. dd. aa. Deux mois 
après l’opération il y a formation d’une patte à 4 + 1 doigts 
(fig. 25). C’est une patte antérieure droite à 4 doigts avec le doigt IV 
dédoublé. Sa disposition est un peu anormale. Au repos, la patte 
est dirigée latéralement et le pli du coude n’est pas ventral mais 
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Fig. 25. 

Photographie de la larve n° Y 2. 

A la place de l’extrémité postérieure gauehe il y a une patte antérieure droite, 
avec le doigt IA* dédoublé (.9). 



Fig. 26. 

Photographie du régénérât duplicaturé de la larve n° X d 1. 

Après régulation de la posture par rotation, on aperçoit la face dorsale du 
composant secondaire, qui a les doigts plus courts que le primaire. 
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dorso-antérieur. il est probable que le greffon a subi une rotation 
de 90° environ et que la patte régénérée s’est conformée aux axes 
prospectifs des tissus qui lui ont donné naissance. 



Fig. 27. 

A = Dessin à la chambre claire du régénérât duplicaturé de la larve n° X d 1. 
Vue ventrale. I, II, III = doigts du composant primaire; 1, 2, 3, 3', 4 = 
doigts du composant secondaire. 

B = squelette du même régénérât: II = humérus unique; R et C = radius 
et cubitus de la patte primaire; R' et C' = radius et cubitus de la patte 
secondaire. (17 x). 


4. Réaction de la zone hétérotopique C . 

Larve de T. cristatus Xd 1. — Opérée le 19 VIÏI 1952, du côté 
gauche. Transplantation hétéronome, hom. dd. aa. Un mois après 
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l'operation il y a formation d’une patte duplicaturoe à 3 \ doigts. 

Douze jours plus tard, il y a 3 + 4 + 1 doigts. Il s’agit d’une 
patte antérieure, duplicaturée, dont l’asymétrie, à cause de son 
adaptation fonctionnelle, est difficile à déterminer. Kl le est dirigée 
latéralement et un peu en avant; le pli du coude est antérieur 
(fig. 26). II y a un premier composant, dont les doigts 1, II, III 
sont plus longs que ceux du composant secondaire. On y reconnaît 
une patte droite, formée du côté gauche. Le composant secondaire, 
en miroir sur le premier, est dorsal et décalé en direction caudale: 
il a les doigts I, II, III et IV; son III e doigt s’est dédoublé (IIP). 
Il représente une patte gauche qui se loge sur le bord cubital 
(dorsal) du complexe (fig. 27). La rotation due à l’adaptation 
fonctionnelle et le décalage du composant secondaire ont modifié 
l’asymétrie originelle du régénérât. Néanmoins, on peut y recon¬ 
naître les caractéristiques spécifiques de la zone C. 

Dans d’autres cas, l’asymétrie du composant primaire est plus 
facilement reconnaissable, mais le dédoublement est moins 
manifeste et parfois fait complètement défaut. 

c) Discussion des résultats et conclusions. 

1) Le territoire patte s’étend chez la larve en dehors de l’organe 
lui-même, ce que montrent les expériences de déviation de nerfs. 
Même si le membre axial reste intact, on peut mettre en évidence 
les potentialités morphogènes des tissus situés dorsalement par 
rapport à lui. Ces tissus, qui ne font pas partie de l’organe 
lui-même, sont capables, après transplantation, de régénérer une 
patte. 

2) Le nombre restreint des cas positifs ne permet pas de se 
prononcer sur l’étendue probable du territoire patte chez la larve. 
Mais là où j’ai pu mettre en évidence son existence, j’ai retrouvé 
les mêmes zones que chez l’adulte, avec la même succession dans 
l’espace: zone orthotopique A, plus ventrale; zone hétérotopique C 
plus dorsale. 

Il semble toutefois que la zone A occupe une région plus étendue 
chez la larve que chez l’adulte. C’est ce qu’indique la forte pro¬ 
portion de pattes simples et harmoniques formées par les greffons 
au cours de mes expériences de transplantation. Il faut se rappeler 
que le transplant provenait de la région de l’épaule (fig. 22) qui. 
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chez l’adulte, est presque exclusivement occupée par la zone G 
donnant des pattes dysharmoniques et duplicaturées. Apparem¬ 
ment, chez la larve, la partie la plus ventrale de cette même région 
appartient à la zone A. 

Il est probable que les transformations discrètes qui se font 
au cours de la métamorphose et qui affectent aussi la morphologie 
de l’extrémité libre (Rotmann, 1931, 1933) sont la cause de ce 
changement; mais nous ignorons tout de son mécanisme. 

3) Les potentialités prospectives des zones A et G sont les 
mêmes chez la larve que chez l’adulte: mêmes caractéristiques 
d’orientation, d’asymétrie et de duplicature des régénérats. Ceci 
a été prouvé de deux manières: in situ , au moyen de la déviation; 
après transplantation sur un autre territoire. 

4) Les axes de symétrie des zones A et C sont définitivement 
fixés chez la larve comme chez l'adulte. 

5) Les branchies ne semblent exercer aucun effet inhibiteur 
ou régulateur sur les régénérats (voir aussi discussion générale). 
Eloigné ou non de leur voisinage, le territoire patte exprime les 
mêmes potentialités. 

6) Au cours des transplantations larvaires, seule la peau 
(épiderme + derme) et un peu de tissu sous-cutané ont servi 
comme greffe. Ce sont ces tissus qui ont imprimé au régénérât son 
type morphologique. L’épiderme est exclu, ne jouant aucun rôle 
déterminant. Seul le conjonctif du greffon importe. Cette expé¬ 
rience apporte une nouvelle preuve à l’hypothèse localisant les 
facteurs morphogénétiques de la régénération dans les éléments 
conjonctifs du territoire (Guyénot, 1928-1945; Guyénot et 
Ponse, 1930). 

7) Enfin les territoires de régénération peuvent être mis en 
évidence chez la larve, comme chez l’adulte, en déviant un 
tronc nerveux. L’action évocatrice du nerf est, qualitativement 
au moins, identique. C’est une activation puissante mais banale; 
le résultat final dépend uniquement de la compétence des tissus 
activés. 


POTENTIALITES Dl TERRITOIRE PATTE CHEZ IL TRITON 


CHAPITRE III 

EXPÉRIENCES FAITES SUR EMBRYONS 1 

i. Introduction. 

L'ébauche embryonnaire du membre a fait l’objet de nom¬ 
breuses études auxquelles restent attachés les noms de Braus, 
Harrison et son école, Graeper. Harrison a montré qu’il s’agit 
d’un système harmonique équipotentiel d’autodifférenciation (1915- 
1918) dont les axes de symétrie se polarisent les uns après les autres 
(Save tt ). 

L’ébauche du membre antérieur des Urodèles occupe un disque 
situé ventralement par rapport au pronéphros et ayant un diamètre 
d’en\ T iron trois somites (3, 4 et 5). Mais la possibilité de former 
une extrémité s’étend bien au delà des limites de ce disque. Si on 
le supprime, l’ébauche se reconstitue à partir d’éléments périphé¬ 
riques qui envahissent la plaie. Ces cellules vicariantes ne parti¬ 
cipent jamais à l’édification du membre, au cours de l’ontogenèse 
normale. Elles possèdent néanmoins des compétences analogues 
qui, d’ailleurs, diminuent à mesure que l’on s’éloigne du centre 
de l’ébauche. 

Le «territoire» ou «champ» de l’extrémité est alors conçu 
comme un rayonnement de potentialités formatrices, décroissant 
à partir d’un centre d’intensité morphogénétique maximum 
(Zerstreuungskreis de Spemann), représenté par l’ébauche elle-même 
(H arrison). 

La meilleure preuve de l’extension du territoire patte chez 
l’embryon est fournie par les expériences d’induction hétérogéné- 
tique. Balinsky (1925), le premier, a obtenu des membres sur¬ 
numéraires par implantation d'une vésicule otique au niveau du 
flanc. Cette méthode a été appliquée avec succès sur une série 


1 Une partie de ces recherches a été effectuée à l’Institut de zoologie et 
anatomie comparée de l’Université de Zurich, au cours d’un stage que j’y ai 
fait en 1952. Je désire exprimer ici ma reconnaissance au professeur E. Hadorn, 
directeur de l’Institut, qui m’a fort aimablement accueilli et qui a mis à ma 
disposition les ressources de son laboratoire. Je remercie également le docteur 
P. S. Chen, pour son aide compétente et ses amicaux conseils; je lui dois en 
particulier toutes les indications techniques. 
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d’espèces: T. taeniatus (Balinsky, 1925, 1927, 1933; Filatow, 
1927), T. cristatus (Balinsky, 1927, 1933), Amblystoma maculatum 
(Glick, 1931), Trituras pyrrhogaster (Choi, 1932), Triton vittatus 
(Machabeli, 1939), Bufo vulgaris (Perri, 1947-1951). 

A l’action des inducteurs les plus divers (vésicule otique, 
placode olfactive, morceau d’os ou de celloïdine, hypophyse, 
chorde, embryons tués par les rayons X, hybrides non viables, etc.), 
les tissus du liane réagissent toujours de la même manière: ils 
produisent une patte, généralement dysharmonique. Seul, le 
pourcentage des inductions varie suivant le genre d’inducteurs 
ou l’espèce animale utilisée. Ceci montre que les inducteurs ne sont 
que de simples activateurs dont le rôle se limite à évoquer les 
compétences latentes du territoire soumis à leur action. 

Guyénot et son élève Bovet ont rapproché ces résultats de 
ceux qu’on obtient avec la déviation nerveuse chez le Triton adulte. 
L’analogie est frappante. Est-ce le territoire embryonnaire qui 
persiste, dans une certaine mesure, chez l’animal adulte et qui 
constitue un « territoire de régénération » ? 

Toutefois une telle explication reste incomplète pour deux 
raisons : 

1) Balinsky (1937 è), en implantant une placode nasale sur 
le flanc d’embryons de plus en plus âgés, constate un abaissement 
progressif du taux des inductions. A partir du stade 44 de Harrison, 
il n’y a pratiquement plus de formations de membres. Balinsky 
conclut que l’aptitude des tissus du flanc à former une patte a 
complètement disparu. Cette manière de voir, à mon avis peu 
satisfaisante, sera discutée à la fin de ce chapitre. Un fait reste: 
les recherches sur embryons démontrent la présence du territoire 
« patte » jusqu’au stade 44 de Harrison. Entre ce stade et l’adulte, 
où l’existence du territoire de régénération est indubitable, il y a 
un hiatus qu’il faut combler. 

2) Presque toutes les expériences sur embryons intéressent la 
région du flanc (plaque latérale). Or, chez le Triton adulte, c’est 
la région dorsale qui contient la partie la plus importante du 
territoire de la patte antérieure. Elle a été étudiée à fond par 
Guyénot et ses collaborateurs (1948). C’est à l’étude des poten¬ 
tialités morphogènes de cette région que cette recherche est 
consacrée. 


1*0 T K N TI Vil l'K S Dl TKMHÏTOl UK l'ATTK (11 KZ l.K l’IUTON .*>.')< > 

La question principale est la suivante: \ a - t il i <1 (» n t i t é 
e t c o n t i n u i t é en t r e I o t e r r i t o i r c « p a t t e » <1 e 
I ’ e ni b r y o n et I e « t e r r i t o i r e d e r é g é n é rat i o n » 
c o r r e spo n dan t de 1 ’ ad uIt e ? 

Pour des raisons pratiques, je me suis adressé à la seule' zone 
prospective C (hétérotopique). Cette zone, avec l’inversion de 
polarité et la duplicature de ses régénérats, présente un « marquage » 
biologique très précieux pour reconnaître l'origine d’une formation 
dans les transplantations homoplastiques. 

2. Matériel - Technique. 

Les embryons de T. cristatus Laur. utilisés provenaient de 
pontes d’animaux récemment capturés et placés dans des aquariums 
avec des plantes. Les œufs, recueillis chaque jour étaient gardés 
dans des coupelles à température constante. La moitié d’entre eux 
étaient colorés pendant 24 à 48 heures dans une solution très 
diluée de sulfate de bleu de Nil. 

La technique opératoire est voisine de celle indiquée par 
Baltzer (1941): quand les embryons ont atteint le stade désiré 
(bourgeon caudal jeune), on les stérilise rapidement (30") dans de 
l’alcool à 70°, puis on les rince plusieurs fois avec de l’eau stérile. 
La décapsulation se fait au moyen de pinces d’horloger et de 
ciseaux à iridectomie. L’embryon, libéré de ses enveloppes, est 
immédiatement placé dans une solution de H oit fréter stérile, addi¬ 
tionnée de 50 U.I. de pénicilline et de 50 y de streptomycine par cc. 
de solution (Wilde, 1952 b). Cette précaution diminue beaucoup 
les risques d’infection, sans porter préjudice au développement 
normal de l’embryon. 

Pendant l’opération, les embryons sont placés dans des boites 
de Pétri dont le fond est recouvert d’une couche d’agar 1 . Ce 
substratum gélatineux convient particulièrement aux embryons 
sensibles de T. cristatus. L’addition d’antibiotiques dans les solu¬ 
tions et les soins aseptiques d’usage empêchent la contamination 
de l’agar. L’opération a lieu sous un microscope stéréoscopique 


1 Pour préparer le gel, on stérilise une solution d’agar à 4%. Après refroi¬ 
dissement, on le coupe en fines lamelles qu’on lave à l’eau courante pendant 
plusieurs jours, jusqu’à ce qu’elles deviennent d’un blanc laiteux. Au moment 
de l’emploi, on fait refondre l’agar qu’on verse chaud dans les boites de Pétri. 
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Reiehert au moyen d'instruments en fil de platine de 0,05 ou 
0,04 mm. d’épaisseur. Pour T. cristatus , le diamètre de 0,01 mm. 
semble plus approprié. 

Le donneur (coloré au bleu de Nil) et Pilote (incolore) sont 
placés, côte à côte, dans de petites excavations creusées dans 
l’agar. Je découpe dans le flanc de l’hôte un carré d’une largeur 
de 3 somites et demi. Ce carré correspond à l’ébauche prospective 
du membre antérieur (fig. 28). Il comprend de l’épiblaste, du 
mésoderme latéral et la moitié ventrale du pronéphros. Je fais un 
nettoyage soigné de toutes les cellules mésodermiques qui restent, 
en creusant même dans l’endoderme, pour empêcher la régénération 
du membre (Harrison, 1915). Ensuite, je prépare dans la région 
dorsale du donneur un rectangle de 3 somites environ (4 e , 5 e et 6 e ). 
Ce greffon comprend de l’épiblaste, du mésenchyme diffus, une 
partie des somites et le tiers supérieur de la région pronéphrétique 
(fig. 28). Je le place à l’endroit même où fut prélevée l’ébauche 
présomptive du membre de l’hôte. Les dimensions de la greffe 
sont plus petites que celles de la plaie. Un pont de verre (Glas- 
brucke), posé pendant une demi-heure, assure l’étalement et la 
reprise du greffon. 

Les opérés sont gardés pendant douze heures à température 
basse (+ 14° à -f- 15°), puis transférés dans des coupelles à fond 
d’agar contenant de la solution de Holtfreter. Ils sont régulièrement 
observés et dessinés. Quand le troisième doigt de la patte antérieure 
est formé (stade 47-48 de Glücksohn), les larves sont photogra¬ 
phiées, puis fixées dans le liquide de Zenker ou de Bouin. Les 
coupes histologiques (10 g) sont colorées au Mallory. La recons¬ 
truction du squelette des extrémités est faite par la méthode 
graphique. 

3. Expériences. 

Les embryons opérés (68 en tout) étaient tous au stade de 
bourgeon caudal jeune. Comme il n’existe pas de tables de norma¬ 
lisation pour T. cristatus , j’ai utilisé celles que Glaesner (1924) 
a établies pour T. taeniatus. Le donneur et l’hôte étaient au même 
stade du développement (stade 22-24 Glaesner — st. 25-29 de 
Harrison pour Amblystoma maciûatum ), sauf dans quelques cas, 
que je signalerai au cours de l’exposé, où le donneur était un peu 
plus jeune. 


POTENTIALITÉS Dl TKIUUTOIHK PATTE Cil K Z LE TIUTON » 1 

Pour déterminer avec précision la région du corps do l'embryon 
qui forme plus tard la zone C (hétérotopique) et pour éviter d'in¬ 
clure dans mes greffes du matériel participant à l'édification du 
membre normal, j'ai fait une série de greffes préliminaires: des 
portions de plus en plus dorsales par rapport au disque formateur 
du membre ont été échangées entre deux embryons rigoureusement 
identiques et dont l'un était coloré au bleu de Nil. Au moment 


?. r 



Schéma montrant l’opération sur embryons de T. cristatus. 

h = hôte; d = donneur; gr = greffon; eb = ébauche du membre de l’hôte 
supprimée. 


où apparaît le bourgeon de membre, on voit si le greffon a participé 
à sa formation ou non et quelle place il occupe par rapport 
à lui. 

Les embryons opérés de la sorte sont restés parfaitement 
normaux; la région dorsale, comprenant aussi le tiers supérieur du 
pronéphros, n'a jamais participé à la formation du membre libre 1 . 

En plus de ces essais, j’ai fait deux séries d’expériences (séries 
K et F). La première (série K) a été commencée avant que les 
résultats de l’investigation préliminaire, décrite plus haut, soient 
connus. Néanmoins, les résultats des deux séries sont parfaitement 


1 J’ai donné la préférence à cette méthode plutôt qu’à celle des marques 
colorées de Vogt, qui à ce stade ne colorent pas suffisamment le mésoderme 
sous-jacent. Or ce sont surtout les mouvements de ce dernier qui importent. 
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superposables. Le but de cette recherche était de savoir si la région 
qui donnera plus tard les zones hétérotopiques du territoire patte, 
transplantée à la place de l’ébauche prospective du membre, serait 
capable d’autodifîérenciation. Si oui, quels seraient ses caractères 
de polarité et d’asymétrie ? Afin d’éviter, dans la mesure du 
possible, la régénération du membre de l’hôte, j’ai fait un nettoyage 
soigné de toutes les cellules mésodermiques à l’endroit de la greffe 
(Harrisox, 1915-1918). Cette régénération a malgré tout eu lieu 
dans 48,9% des cas. Si le greffon régénère en même temps, il se 
forme des pattes « duplicaturées », mais dont les deux composants 
ont des origines différentes. Ce sont des « pseudoduplicatures » 
(Brandt, 1925, 1940). 

La distinction entre les régénérats de l’hôte et les extrémités 
formées par le greffon se fait par des observations attentives au 
début du développement. Le bourgeon du régénérât de l’hôte prend 
toujours naissance à côté du transplant. Il est donc incolore. 
Son orientation primitive (adduction) est typique (postérodorsale). 
Plus tard, quand le bleu de Nil a disparu, les limites de la greffe 
sont encore reconnaissables par leur pigmentation. Enfin, les 
régénérats de l’hôte sont des pattes harmoniques à orientation 
normale. Il y a peu de formations hypotypiques (tableau IV, 2). 

Il faut se rappeler que toutes ces greffes occupaient la place 
de l’ébauche prospective de l’extrémité normale. Cette position 
privilégiée favorisait la différenciation d’un membre et permettait 
plus tard l’établissement de connexions nerveuses et vasculaires 
adéquates. Mais il y avait aussi un désavantage sérieux: les pattes 
formées, même si elles étaient primitivement dysharmoniques, 
pouvaient reprendre une disposition normale, par régulation 
(Nicholas, 1924). J’ai pu toutefois reconnaître leur asymétrie, 
en tenant compte de l’orientation du bourgeon. 

Les résultats de toutes ces expériences sont donnés au 
tableau IV. Ils sont classés en trois groupes: 1. bourgeons; 2. forma¬ 
tions hypotypiques; 3. pattes complètes. La catégorie « bourgeons» 
comprend tous les rudiments de membres étudiés, y compris ceux 
qui formèrent des pattes hypotypiques ou complètes. D’autre part, 
comme chaque individu pouvait présenter, soit un régénérât axial, 
soit un régénérât venant du greffon, soit les deux, les chiffres 
indiqués au tableau IV se rapportent au nombre de formations 
et non pas au nombre d'animaux. 


P 0 TE.NTIA 1 .IT K S 1>1 TKIlilJTOMlK IWTTh (liiez II TIUTON 




\ H I. K A l \\ 


Transplantation de la zone C (hétérotopique) 
éi la place de T ébauche présomptive du membre antérieur 


Série K 
Série F 


I. lîourgeons. 


Origine : 


Orientation 
des deux bourgeons 
provenant du grelTon: 


Hôte 

4 

15 


(ire lion 

6 (3 doubles) 
22 (9 douilles) 


Conforme Indé- 

à l’origine terminée 

2 

13 9 


Total . 19 

(48,9%) 


28 

(^ 1 , 8 %) 


15 13 


2. Formations hypoty piques. 


Série K 
Série F 


Origine: 

Hôte Greffon 

_ 2 

3 9 



Total . 

... 3 

11 




3. Pattes complètes. 




a) 

Harmoniques. 

b) Dysharmoniques. 



Origine: 

Origine: 


Hôte 

Greffon 

Hôte 

Greffon 

Série Iv . . . 

4 

— 

— 

2 

Série F . . . 

12 

2 1 

— 

9 

Total . . 

16 

2 1 

0 

11 


a) Transplantations ho mo pleur aies, dorso-dorsales, 
antéro-antérieur es. 

1. Sans régénération axiale. 

Tr. cristatus F II c. — Opéré le 7 VI 1952, du côté gauche 
(st. 23). Le 9 VI, le greffon occupe toute la région du disque pros¬ 
pectif du membre. Le 13 VI, l’embryon, qui est au stade 32, présente 
deux bourgeons, Y un ventral, l’autre dorsal. Ceux-ci prennent 
naissance au milieu du transplant, encore bien AÛsible (fig. 29, A). 


1 Dont une résultant d’une transplantation hétéropl. dd. ap. et, par consé¬ 
quent, conforme à l’asymétrie prospective initiale du greffon. 
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Le 16 VI, ces deux bourgeons, fusionnés à la base, sont dirigés 
latéralement. Le 19 VI, chaque rudiment commence à s’orienter 
suivant son asymétrie future. Le ventral, qui est le plus gros 




Dessins à la chambre claire montrant l’évolution du n° F II c. (17 X ). 

A = le 13 VI 1952; l’embryon présente 2 bourgeons (pri = primaire; sec = 
secondaire). En pointillé, la greffe, colorée au bleu de Xil. 

B = le 19 VI 1952; le complexe duplicaturé vu dorsalement. 

G = le 2 VII 1952; le même vu ventralement. La flèche indique la direction 
de la tête. 

D = vue ventrale de la duplicaturé, le 7 VII 1952. I, II, doigts du composant 
secondaire; s = doigt supplémentaire. 

E = reconstruction du squelette, vue ventrale: H = humérus, sty = os 
unique du zeugopode. (85 x). 












POTK NTIA I.ITKS DI T K K Kl TOI UK P U* T K CIIK7. II; TIIITON 3<>5 

(primairo), se dirige en avant; le dorsal, en arriéra (fig. 29, B). 
Cette disposition s'accentue encore les jours suivants. Le 2 VII, il 
y a deux palettes qui se croisent (fig. 29, C). Par la suite, le compo¬ 
sant primaire s'atrophie. Le 7 \ II, il ne représente plus qu’un gros 
appendice crochu, tandis que le composant secondaire se développe 
en une patte gauche, à main anormalement large (fig. 29, I) et E). 
Au moment de la fixation (25 VII 1952), le complexe duplicaturé 
est réduit à une seule patte épaissie et dont la main se courbe en 
avant. Ce qui reste du composant primaire s’insère sur la face 
ventro-antérieure du stylopode. L’examen histologique montre 
qu'il est rempli de tissu conjonctif. L'humérus de la patte secon¬ 
daire est anormalement long (1040 (x pour 660 g dans la patte 
témoin). Il y a ensuite un seul os du zeugopode et une main avec 
les doigts I et IL II existe un doigt supplémentaire situé dans un 
autre plan (fîg. 29 E, S.). 

Ce cas est instructif, car il montre une réaction typique de la 
zone C: patte primaire droite du côté gauche, dirigée en avant, puis 
patte secondaire gauche. Ce n’est que tardivement que le membre 
primaire s’atrophie, tandis que le secondaire se dédouble. 

Tr. cristatus F IV b. — Opéré le 21 VI 1952, du côté gauche 
(st. 22). Le greffon s’étend sur toute la région brachiale. Le 26 VI, 
il y a un léger soulèvement qui, le 29 VI, donne un bourgeon dirigé 
latéralement et en bas (fîg. 30, A). Le bourgeon est simple. Le 
10 VII, il y a déjà formation d’une patte avec 2 doigts différenciés 
et qui est plus volumineuse et plus pigmentée ventralement que 
celle du côté témoin. Elle est dirigée en avant (fig. 30, B, C). Au 
moment de la fixation (29 VII 52), cette patte a 3 doigts. C’est 
une patte primaire droite, du côté gauche. La reconstruction du 
squelette montre une ceinture défectueuse (fig. 30, E). Ses parties 
ventrales manquent presque entièrement; il n’y a que le supra- 
scapulum qui est plus ou moins normal, mais réduit. Le squelette du 
membre libre n’est pas en connexion avec cette ceinture. Il présente 
un os long, puis les éléments de l’autopode. Les doigts sont nor¬ 
maux, mais la chondrification des pièces du carpe reste inachevée. 

T. cristatus F VII e. — Opéré le 25 VI 1952, du côté gauche 
(st. 22/23). Le greffon occupe bien la place du membre présomptif. 
Le 29 VI, on voit deux bourgeons bien distincts. Malheureusement, 
les limites du greffon ne sont pas visibles, la coloration au bleu de 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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Nil ayant presque disparu. Néanmoins, l’évolution ultérieure 
montre que ces bourgeons proviennent du greffon. Le 10 VII, ils 
forment déjà deux pattes ayant une base commune. Le composant 







A-C = Dessins à la chambre claire montrant l’évolution du n°F IV b. (17 x ). 

A = le 29 VI 1952; br = bourgeon; en pointillé la greffe colorée au bleu 
de Nil. 

B et G = état final. B = vue ventrale; G = vue dorsale. 

D = reconstruction du squelette de l’extrémité libre. O = os long unique, 
non homologué. (85 X ). 

E = reconstruction de la ceinture scapulaire, s sc = suprascapulum; sc = 
scapulum. (85 X). 


ventral est dirigé en avant (patte droite), le composant dorsal 
(fig. 31 A), en arrière (patte gauche). A ce stade, il y a 2 + 2 doigts. 
Le résultat final est représenté à la figure 31 B. L’ensemble du 
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complexe duplicaturé se dirige latéralement et en avant. C’est 
une patte épaisse et courte. L’examen du squelette (fig. 31 C) 
montre que la duplicaturé s'est limitée à la partie autopodique de 
l'extrémité. Les os du stvlopode et du zeugopode sont courts, 
« phocomèles ». Le carpe contient plusieurs cartilages, situés sur 



A et B = dessins à la chambre claire du n° F VII e. 

A = vue latérale; B = vue ventrale; pri = composant primaire; sec = compo¬ 
sant secondaire. (17 X ). 

G = reconstruction du squelette du régénérât duplicaturé: H = humérus; 
C = cubitus; R = radius. (85 X). 

deux plans superposés. Le composant \ r entral (primaire) a deux 
doigts, dont le squelette est contenu dans un seul fourreau. Le 
composant dorsal (secondaire) a deux doigts aussi; Fun est encore 
mésenchymateux. 

T. cristatus F IX a. — Opéré le 28 VI 1952, du côté droit, 
(st. 24). Cinq jours plus tard, il apparaît un bourgeon ventral et 
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une petite éminence plus dorsale. Les deux proviennent du greffon 
(fig. 32 A). Le bourgeon pointe ventralement et en direction cépha¬ 
lique (fig. 32 B). Le 22 VII, il est déjà transformé en une petite 
patte, à deux doigts, dirigée en avant, le pli du coude ventral 
(fig. 32 G). Il s’agit d’une patte gauche normale, formée du côté 



A à G = dessins à la chambre claire retraçant l’histoire du n° F IX a. (17 x). 

A = le 3 VII 1952. pri = bourgeon primaire; sec = bourgeon secondaire. 

En pointillé la greffe colorée au bleu de Xil. 

B = le 14 VII 1952. Vue dorsale. Le bourgeon primaire pointe en avant. 
G = le 22 VII 1952, vue ventrale, m = masse musculaire. 

D — reconstruction du squelette. La flèche indique la direction céphalique. 
(85 X). 


droit. L’animal est fixé le 31 VII 52. L'examen histologique montre 
un squelette défectueux (fig. 32 D). Il y a un os épais s'articulant 
vaguement avec la ceinture et se terminant distalement en pointe. 
Il y a trois os du carpe et deux doigts (I et II). Postérieurement, 
il y a une grosse masse musculaire, résultant des myotomes trans- 
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plantés. Sur les coupes, l'éminence dorsale, qui est restée sans évo¬ 
lution, se présente comme un amas de cellules mésenchymateuses, 
limité du côté du corps par une membrane fibre-conjonctive. 

T. eristatus K XXV. — Opéré le 3 V 1952, du côté droit (st. 23). 
Seul le mésoderme dorsal a été transplanté. C’est l’ectoderme de 
l'hôte qui recouvre Je greffon. Le 6 V, le transplant, vu par trans¬ 
parence. occupe la région où se forme normalement l’extrémité; 



Fig. 33. 

Dessin à la chambre claire du n° K XXV. (17 x ). 

A = le 9 Y 1952: pri = primaire; sec = secondaire. 

B et C = au moment de la fixation; B = vue ventrale; G = vue latérale. 
La patte primaire, dirigée en avant, est une patte invertie (la flèche indique 
la direction céphalique). 

le 9 Y, il y a déjà deux bourgeons (fig. 33 A). Le résultat final est 
une patte dirigée latéralement et un peu en avant. Le premier doigt 
et le pli du coude sont dorsaux. C’est donc une patte gauche invertie, 
formée du côté droit. A sa base, on distingue le composant secon¬ 
daire de la duplicature, qui est resté rudimentaire (fig. 33 B, C). 

2. Avec régénération axiale. 

T. eristatus K XXIV. — Opéré le 3 Y 1952, du côté gauche. 
Le 6 Y, le greffon est situé un peu plus ventralement que d’habitude. 
Entre le 8 et le 9, apparaissent trois bourgeons, dont le plus dorsal 
provient de l’hôte et les deux autres du greffon (Fig. 34 A). Le 
21 V, on peut encore reconnaître les frontières de la greffe, grâce 
à la pigmentation. Des deux bourgeons qui en sont issus, Lun 
évolue en une palette et l’autre reste au stade de cône. Le régénérât 
axial forme, pendant ce temps, une patte gauche (harmonique). 










370 


YASSILI KIORTSIS 


La fig. 34 B. C, représente le résultat final. Dorsalement, il 
y a le régénérât axial, qui est une patte gauche normale (fig. 34. 
rég.). Reliée à elle, à la base, se trouve une extrémité provenant 
du greffon et dont l'asymétrie est obscure (fig. 34 B, C, pri.). Son 
aspect externe montre une torsion que confirme l'examen du 




Fig. 34. 

A à G = Dessins à la chambre claire du n° K XXIV. (17 x.) 

A = le 9 Y 52: reg = bourgeon provenant de l’hôte; pri et sec = bourgeons 
primaire et secondaire provenant du greffon (ce dernier en pointillé). 

B et G = le même au moment de la fixation. B = vue ventrale; G = vue 
latérale. I, IL III = doigts de la patte primaire; 1, 2, 3 = doigts du régé¬ 
nérât axial de l’hôte. 

D = reconstruction du squelette de la patte primaire: H = humérus. R = 
radius. C = cubitus, Ra — C a II = radial et carpal II soudés; Cu — 
cubital. (85 x). 












OTKNTIAI ITKS 1)1 T K IUU TOI II K PATTK ( Il KZ 


T1U TON 


371 


squelette (fig. 34 D). C’était primitivement une patte droite, dirigée 
latéralement, le premier doigt ventral. Par suite d’une supination, 
ce doigt est devenu dorsal, tandis que les os du zeugopode ont 
gardé leur disposition initiale. Le changement de plan se fait au 
niveau du carpe et se manifeste là, par le croisement des pièces 
squelettiques. Le second bourgeon est resté, comme dans la plupart 



A — aspect de l’embryon le 13 VI 1952: pri = bourgeon primaire prove¬ 
nant du greffon; reg == bourgeon, régénérât de l’hôte. En pointillé la 
greffe colorée au bleu de Nil. 

B et C = résultat final. B = vue ventro-latérale; C = vue latérale; reg = 
régénérât de l’hôte avec les doigts 1, 2 et 3; pri — patte primaire prove¬ 
nant du greffon, avec les doigts I, II et III; sec — cône pigmenté, repré¬ 
sentant le bourgeon secondaire du greffon, resté non évolué. 


des cas, non évolué; il constitue une petite éminence à la hase du 
composant primaire, fortement pigmentée (fig. 34 B sec.). Le cas 
K XXIV est une « pseudoduplicature » dans le sens de Brandt. 
La torsion qu’a subie la patte formée par le greffon semble être en 
relation causale avec l’apparition et l’orientation du régénérât 
axial, auquel cette patte est reliée (soudure des parties proximales 
des humérus.). 
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T. cristatus F II d. — Opéré le 7 VI 1952, du côté gauche 
(st. 22-23). Le greffon est situé un peu ventralement. Le 13 VI, 
il apparaît un bourgeon axial (fig. 35 A, rég.) et, dans le transplant, 
un petit bourgeon qui se dédouble par la suite. Le régénérât axial 
se développe rapidement en une patte gauche normale. Des deux 
bourgeons formés par la greffe, le plus ventral (secondaire) reste 
involué, prenant l’aspect d’un cône pigmenté. L’autre (primaire) 
forme une patte gauche, invertie, avec le pli du coude et le 
premier doigt dorso-antérieurs (fig. 35 B, C). Cette extrémité 
s’agence avec le régénérât axial en une pseudoduplicature. Chacune 
des pattes est l’image de T autre dans un miroir. 

Il y aurait à ce résultat trois explications possibles: 1° l’extré¬ 
mité primaire, formée par le greffon, aurait subi une rotation 
d’environ 120° pour recouvrer sa situation harmonique. De patte 
droite normale qu’elle était, elle serait devenue une patte gauche 
invertie. 2° Nous serions en présence d’une réaction de la zone 
hétérotopique limite B, qui donne des pattes de latéralité conforme 
au côté du corps, mais inverties. Contre cette hypothèse, il 
y a le fait qu’il s’est formé un second bourgeon (sec.), ce qui indique 
plutôt une réaction de la zone C. 3° Le régénérât axial, apparu 
plus tôt, aurait imposé au bourgeon primaire du greffon une asy¬ 
métrie en miroir sur la sienne. En d’autres termes, la rotation régu¬ 
latrice indiquée sous 1 résulterait, non pas d’une tendance propre 
du bourgeon primaire à reprendre la position harmonique, mais 
serait l’effet d'une action polarisante, exercée par le régénérât axial. 

Cette dernière possibilité serait en accord avec les vues de 
Wilhelm i (1922) qui admet entre deux bourgeons une interaction 
ayant pour résultat l’énantiomorphisme. Takaya (1934-1937) 
fait à la théorie de Wilhelmi une restriction importante. L’image 
en miroir ne serait pas due à une interaction précoce entre deux 
ébauches voisines, mais à une régulation secondaire, résultant de 
la fusion des parties squelettiques. Sans nier toute interaction 
entre bourgeons d’origine différente, c’est à la première de ces 
trois hypothèses que je donnerai la préférence. L’action du régénérât 
axial — s'il y en a une —- serait de nature purement mécanique et 
se ferait sentir à des stades plus avancés du développement. Cette 
action devient manifeste si on laisse en place le matériel mésoder¬ 
mique formateur de membre et qu’on pose simplement la greffe 
dessus. 
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'/. cristatus F XIII b. Opéré le 1 er \ Il 1952, du rôle gaucho 
(donneur—stade 25; hôte = stado 22). Seul, reetoderme de réhauche 
de Idiote a été enlevé. Le greffon glisse un peu en direction ventrale. 



A-G = dessins à la chambre claire du n° F XIII b. (17 X). 

B = le 14 VII 1952: reg = bourgeon régénérant de l’hôte; pri — sec = double 
bourgeon provenant du greffon. 

A = au moment de la fixation, vue latérale; G = vue ventrale: 1, 2, 3 = 
doigts de la patte régénérée de l’hôte; I, 11. III = doigts de la patte pri¬ 
maire provenant du greffon; I', IF, III' = ceux de la patte secondaire. 

D = reconstruction du squelette (85 x .) : H = double humérus; C = cubitus 
du régénérât de l’hôte; C' = cubitus des régénérats du greffon; R -f R' = 
double radius. 
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Le 14 VII, il se forme un bourgeon dorsal (fig. 36 B, rég.) provenant 
de Thôte et montrant l'orientation postérodorsale d'un rudiment 
harmonique, tandis que, ventralement, il y a un bourgeon prove¬ 
nant du greffon. Ce bourgeon est épais, laissant prévoir un éventuel 
dédoublement, et pointe en direction latérale (fig. 36 B pri -f- sec.). 



Fig. 37. 

Dessins à la chambre claire du n° F VI d. (17 X ). 

A — le 29 VI 1952: reg = bourgeon régénérant de l’hôte. En pointillé la 
greffe colorée au bleu de Nil. 

B et G = aspect de l’animal au moment de la fixation: B = vue dorsale; 

G = vue latérale; pri = formation hypotypique provenant du greffon. 
D = reconstruction du squelette interne de cette formation: sty = stylopode, 
zeug = zeugopode. (85 X). 


Par la suite, ces deux bourgeons, celui de l’hôte et celui du greffon, 
se soudent, de sorte que le résultat final est une patte triplicaturée 
(fig. 36, A). C’est en réalité une pseudotriplicature, puisque seul le 
composant dorsal provient de l’hôte et que les deux autres prennent 
leur origine sur le greffon. Comme le montre le squelette interne 
(fig. 36 D), il s’agit d'une triplicature radiale. La ceinture est 
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normali'; riuunénis est large (‘I aplati; il a deux épiphyse,s distales 
séparées. Un gros radius et deux cubitus forment le zeugopode. 
Il y a plusieurs os du carpe situés dans différents plans. Les premiers 
et seconds doigts de chacune des trois mains ont un squelette 
parfait, tandis que les troisièmes sont encore remplis de mésenchyme 
dense (procartilage). Ceci est en accord avec le stade auquel se 
trouvait la larve au moment de la fixation (st. 47 de Glucksohx). 
Le composant dorsal (rég.) est une patte gauche normale, un peu 
décalée en arrière. Le composant médian est en miroir sur le 
précédent et le composant ventral en miroir sur le médian. 

b) Formations hypotypiques. 

Il s’agit en général d'une morphogenèse défectueuse du greffon. 
Les bourgeons de l’hôte ne donnent que très rarement des pattes 
hypotypiques. Toutes ces formations présentent des caractères 
communs. Ce sont des appendices crochus ou filiformes, contenant 
parfois des pièces squelettiques. Je ne décrirai qu’un de ces cas, 
pouvant servir d’exemple. 

T. cristatus F VI d. — Opéré le 24 VI 1952, du côté droit 
(st. 22). Le greffon occupe bien la place du disque formateur du 
membre. Mais le 29 VI, il apparaît au-dessus de lui un bourgeon 
provenant de l’hôte (fig. 37 A, rég.). Ce bourgeon forme une patte 
droite normale, tandis que le greffon donne plus tard naissance à 
un cône, puis à une palette qui ne présente aucune indication de 
doigts. Au moment de la fixation, il y a donc un régénérât axial 
et la formation hypotypique provenant du greffon (fig. 37 B, C). 
Celle-ci est une patte atypique, à un seul doigt. Elle se dirige 
néanmoins en avant et son pli du coude est ventral. Sa latéralité 
est donc inverse de celle du côté du corps où elle a pris naissance. 
Son squelette, qui n’est pas en rapport avec la ceinture scapulaire, 
est constitué par une seule rangée d’os longs (fig. 37 D). 

c) Bourgeons. 

Leur étude est aussi intéressante que celle des formations 
hypotypiques, car elle corrobore les résultats acquis sur les pattes 
complètes. Même quand la morphogenèse s’arrête précocement, 
les rudiments formés manifestent les caractéristiques d’asymétrie 
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de la région du territoire qui leur a donné naissance. En voici un 
exemple: 

T. cristatus F XI c. — Opéré le 30 VI 1952, côté gauche (st. 22). 
Le 3 VII il y a sur le greffon deux bourgeons, dirigés en avant 






Fig. 38. 


A, B et G = dessins à la chambre claire montrant révolution du n° F XI c. (17 X ). 

A = le 3 VII 1952: en pointillé la région colorée au bleu de Nil; pri et sec = 
les 2 bourgeons provenant de la greffe. 

B = le 14 VII 1952. Vue ventrale. Én avant des 2 bourgeons provenant du 
greffon, il s’en est formé un troisième (= reg) qui est un régénérât de 
l’hôte. 

G = le même, vu de profil au moment de la fixation. 

A' et B' = dessins à la chambre claire du n° F VII c (transpi. hétéropl. dd. 
ap. de la zone G). 

A' = le 29 VI 1952: pri = bourgeon primaire provenant de la greffe (cette 
dernière en pointillé); B' = état final: pri = patte primaire; sec = 
bourgeon secondaire non évolué. 

(fig. 38 A). Par la suite, un troisième bourgeon se forme, en dehors 
du transplant, ventralement et en direction céphalique. C’est un 
régénérât de l’hôte, comme l’indique d’ailleurs son orientation 













POT E N TI V I .IT lis 1)1 TKHIUTOÏIIK PATTK CM K Z L K TIU'TON 377 

postérodorsale (fig. 38 B). Lui seul se développe el domii' une 
patte gauche (harmonique). Les deux autres bourgeons restent 
sans évoluer (fig. 38 C). Le supérieur (pri.) présente un début de 
palette puis régresse et se soude au secondaire. L’examen histolo¬ 
gique montre qu’une certaine morphogenèse interne s’est opérée 
dans le primaire. 11 y a un petit cartilage sphérique et, distalement, 
un autre plus épais et allongé. Le bourgeon secondaire est rempli 
de conjonctif. 

d) Transplantations hétéropleurales, clorso-clorsales, 
a 11 téro - postérieures . 

Ici la zone C du côté droit est transplantée sur le côté gauche 
du corps. Par conséquent, l’extrémité primaire qui se forme doit 
être harmonique, puisque l’axe antéro-postérieur du greffon est 
inversé. C’est ce qu’on obtient en effet. 

T. cristatus F Vil c. — Opéré le 25 VI 1952 (st. 22-23); transpi. 
hétérpl. dd. ap. Le 29 VI, il se forme sur le greffon un bourgeon 
(pri.) qui pointe en direction postéro-dorsale (fig. 38 A’). Plus tard, 
il y a apparition d’un bourgeon secondaire qui reste involué. Au 
moment de la fixation, l’animal a une patte gauche normale (har¬ 
monique) et dorsalement on aperçoit les vestiges du bourgeon 
secondaire régressé (fig. 38 B’). L’examen histologique montre un 
squelette normal pour le membre primaire et une condensation 
mésenchymateuse, partiellement enkystée, à l’emplacement du 
bourgeon secondaire. 

On pourrait objecter que la patte harmonique formée résulte 
d’une régénération de l’hôte. Mais contre cette interprétation, il y 
a toute l’histoire du développement du F VII c. Le bourgeon s’est 
formé au milieu du greffon tandis que les régénérats de l’hôte 
prennent toujours naissance à côté. De plus, il s’est dédoublé par 
la suite, ce qui n’arrive jamais aux régénérats normaux. Il s’agit 
donc bien d’une patte duplicaturée dont le composant secondaire 
a régressé et dont le primaire a gardé les caractères de symétrie de 
la zone C du côté droit qui était à son origine. 

4. Conclusions. 

1. Lorsque seul le greffon forme un bourgeon, celui-ci présente 
une duplication donnant une patte primaire, de latéralité inverse 
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et une ébauche secondaire en miroir. On a ainsi Je résultat typique 
inhérent à la zone C transplantée, reconnaissable même si le déve¬ 
loppement ne dépasse pas le stade de bourgeon. 

2. Des deux bourgeons formés, l’un peut rester rudimentaire 
ou disparaître (généralement le secondaire). 

3. Lorsqu'il y a, en même temps, régénération du territoire 
portegreffe, celle-ci aboutit à une patte simple, de latéralité nor¬ 
male. Des deux bourgeons formés par le transplant, l’un régresse 
généralement; l’autre est plus ou moins transformé par suite de 
ses relations mécaniques et topographiques avec la patte axiale. 
Ces interactions sont surtout marquées lors des transplantations 
embryonnaires. 


CHAPITRE IV 

PROBLÈMES RELATIFS A L’ORGANOGÉNÈSE 
DE LA PATTE 

1. U étendue du territoire « patte » chez V embryon. 

La seule étude systématique connue est celle de Balinsky 
(1933). Au moyen de l’induction hétérogénétique, cet auteur a 
montré que le territoire « patte » s’étend sur tout le flanc de l’em¬ 
bryon, entre les extrémités antérieure et postérieure. En avant du 
membre antérieur, même à son voisinage immédiat, il n’y a jamais 
d’induction. Le territoire « patte » semble absent de cette région, 
ou, du moins, complètement inhibé dans l’extériorisation de ses 
potentialités morphogènes. 

La compétence des tissus du flanc diminue d’avant en arrière, 
comme le montre l’abaissement progressif du taux des inductions. 
Il y a un gradient céphalo-caudal d’activité morphogénétique dont 
le point maximum se situe, non pas immédiatement en arrière de 
l’extrémité antérieure, mais deux segments plus loin (6 e et 7 e segm.). 
Il diminue ensuite, pour se relever brusquement au voisinage de 
la patte postérieure; mais alors, les pattes induites sont toutes 
postérieures. 

La région dorsale, par rapport au membre antérieur, n’a pas 
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été explorée. Cette région pourtant semble posséder des propriétés 
morphogénétiques analogues, comme l’indique une expérience 
récente de Fautrez (1951). Cet auteur supprime à de jeunes 
neurulas de T. taeniatus la plaque neurale et la cliorde sous-jacente 
au niveau de la partie antérieure de la moelle épinière présomptive. 
11 couvre ensuite la plaie avec de l’épiblaste pris dans le flanc 
d'un autre embryon du même âge. Au moment où apparaissent 
les rudiments des extrémités antérieures, il y a, dorsalement, 
formation d'un ou de deux membres surnuméraires symétriques. 
Ce résultat confirme les expériences analogues, moins concluantes 
toutefois, faites par Polezajev (1945), en utilisant la même 
méthode, mais sur des embryons plus âgés. 

Dans mes expériences de transplantation, cette région a montré 
une aptitude indubitable à former un membre. Je laisse de côté, 
pour le moment, les questions concernant le matériel formateur, 
le mécanisme de l’induction et les relations de symétrie. Un fait 
est certain: le territoire «patte» de l’embryon de T. cristatus 
s'étend, comme chez la larve et chez l’adulte, aussi sur le dos et, 
probablement, jusqu’au A r oisinage de la ligne médio-dorsale. 

2. Transplantation du territoire embryonnaire. 

La transplantation de l’ébauche prospectée du membre a fait 
l'objet de nombreuses publications de Harrison, Xicholas, 
Detwiller, Swett, etc. Les résultats en sont trop connus pour 
être rapportés ici (reA r ues de Korschelt, 1927, Mangold, 1929, 
R. May, 1932, Swett, 1937 b). En revanche, les régions du terri¬ 
toire embryonnaire situées en dehors de l’ébauche normale n’ont 
été que peu étudiées. 

Swett et Wallace (1941) suppriment l’ébauche normale et la 
laissent se reconstituer à partir d’éléments périphériques. Ces 
«ébauches de remplacement», greffées sur le flanc d’autres 
embryons, se comportent comme des ébauches normales. Seule 
la polarisation définitive de l'axe dorso-ventral est plus tardée. 
Il semble donc que, sur ce point particulier, les cellules qui rem¬ 
placent le disque formateur du membre soient moins déterminées 
que celles qui édifient l’extrémité normale. 

Les autres expériences concernent toutes la région du flanc. 
Celles de Polezajev (1936 a, 1938 a, 1939, 1950) sont fort inté- 
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ressantes et j’aurai l’occasion d’y revenir. En greffant le matériel 
du flanc en diverses positions, avec ou sans inducteur (placode 
olfactive), cet auteur obtient la formation de membres. Il semble 
donc que, dans certaines conditions favorables, la région du flanc 
soit capable de former une patte, même après transplantation. 
Malheureusement, dans ses courtes notes, Polezajev indique 
rarement s’il s'agit de régénérats de l’hôte ou de régénérats du 
greffon. Quant à l’orientation des pattes, si importante pour 
reconnaître leur origine, elle n’est jamais spécifiée. Comme les 
transplantations hétéroplastiques (entre T. taeniatus et Axolotl) 
n’ont donné aucun résultat, il subsiste encore un doute quant à 
l’origine des pattes formées après greffe de la lame latérale à la 
place de l'ébauche normale. 

Takaya (1938 a) a effectué des expériences analogues sur une 
espèce japonaise, Trituras (Diemyctylus) pyrrhogaster. D’après 
ses résultats, il semble que la région du flanc, transplantée avec 
un inducteur approprié (pl. olfactive), est capable de former une 
patte. Cette région garde, dans son nouvel emplacement, sa symétrie 
prospective initiale. 

Enfin, dans mes propres expériences, la simple transplantation 
de la partie dorsale du territoire à la place de l’ébauche normale, 
préalablement extirpée, est accompagnée de la formation d’une 
patte au dépens du greffon. Cette extrémité s’est formée par 
autodifférenciation, en l’absence de tout inducteur 
visible, tel que placode olfactive, vésicule otique, etc. 

On peut donc conclure que les différentes parties du territoire 
« patte » embryonnaire, tant celles qui donnent naissance au 
membre normal que celles qui restent situées en dehors de ce 
dernier (dos, flanc), conservent après transplantation leurs poten¬ 
tialités morphogènes intrinsèques, leur « compétence » pour former 
une patte, et les expriment de manière autonome. 

3. Explantation et culture in vitro. 

Ces expériences révèlent des possibilités insoupçonnées conte¬ 
nues dans les tissus explantés. Mais l’isolement modifie si profon¬ 
dément les processus embryogéniques habituels que l’interprétation 
des faits est toujours délicate. 

Les recherches les plus anciennes de Holtfreter (1931), de 
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Mangold ( 1937) et de Polezajkn (1938) s'adressent surtout 
à l’ébauche prospective du membre elle-même et traitent de 
questions concernant le matériel formateur et son induction. 
Elles seront donc discutées dans les paragraphes suivants. Récem- 
ment, Polezajev (1950) a étudié les potentialités morphogènes 
du flanc en explantation. Il implante une placode olfactive dans 
le flanc d’embryons de T. taeniatus. Une heure après, il 
expiante cette région avec l’inducteur et cultive le morceau 
(endoderme, plaque latérale, ectoderme, placode olfactive) pendant 
9 à 10 jours. L’explantat se gonfle, devient kystique, et forme 
lentement des organes viscéraux et une extrémité. Ceci, en l'absence 
complète de musculature axiale, de nerfs, de cellules pigmentaires, 
de chorion. La plaque latérale et l’épiderme convenablement 
activés ont suffi pour qu'un membre se produise. 

Les brillantes recherches de Wilde jr. (1950,1952a) ont permis, 
grâce à un milieu nutritif approprié, de prolonger la survie d’un 
explantat pendant 20 jours et plus. Cet auteur réalise ainsi une 
véritable culture « organotypique » de l’ébauche du membre. Si 
certaines conditions, telles que la couverture complète de l'explan- 
tat par l’épithélium, sont assurées, la différenciation du membre 
se poursuit assez longtemps in vitro. 

Le territoire embryonnaire de patte — tant celui qui forme 
le membre normal, que celui qui reste en dehors — est donc 
capable d’autodifférenciation, même isolé du corps de l’embrvon. 

4. Le matériel formateur des extrémités et sa détermination . 

Le rudiment du membre résulte d'un soulèvement local de 
la somatopleure et d’un épaississement subséquent de l’ectoderme. 
L’éminence mésodermique se détache bientôt de la plaque latérale 
qui lui a donné naissance et, couverte d’ectoderme pluristratifié, 
forme le bourgeon de l’extrémité. Tout le développement ultérieur 
se fait à partir de ces deux éléments: ectoderme et mésoderme 
latéral. On s’est demandé lequel des deux composants du bourgeon 
constitue sa partie essentielle, « déterminante » ? Ce problème 
est à l’origine d’une longue controverse dont le rappel sortirait 
du cadre de ce travail (cf. Revues de Mangold, 1929, Balinsky, 
1931, Spemaxx, 1936, Polezajev, I935&, etc.). Il est maintenant 
établi que c’est au mésoderme que revient la part déterminante 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. *25 
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du processus L L’ectoderme, bien qu’indispensable à l’achève¬ 
ment de la structure du membre joue un rôle sinon passif du 
moins peu spécifique. 

Qu’en est-il des autres régions du territoire? Les extrémités 
surnuméraires induites au niveau du flanc se forment d’une 
manière un peu différente. Ce n’est plus une élévation de la soma- 
topleure qui donne la composante mésenchymateuse du bourgeon; 
ce sont des éléments du mésenchyme libre qui viennent s’accu¬ 
muler autour de l’inducteur (Balinsky, 1933, 1937a; Polezajev, 
1936a). Mais comme ces cellules mésenchymateuses proviennent 
de l’effritement de la somatopleure, il en résulte que les deux 
processus sont équivalents. 

L’origine strictement locale du matériel formant les extrémités 
surnuméraires a été prouvée par Balinsky (1929). Ce n’est pas 
que l’inducteur ne puisse attirer, dans certains cas, des éléments 
plus éloignés, notamment ceux du disque formateur du membre. 
Mais ces éléments ne produisent alors que de petits cartilages 
atypiques, de nature probablement scapulaire, sans connexion 
directe avec l’extrémité induite. 

Dans mes expériences, comparées à celles de Balinsky, la 
patte surnuméraire se forme à partir d’un matériel beaucoup 
plus dorsal. Je rappelle ici la composition du greffon: ectoderme, 
somites de la région brachiale, mésenchyme lâche. La portion 
de l’ébauche pronéphrétique, incluse dans le transplant, est sans 
doute insignifiante, puisque, dans aucun cas, il ne s’est formé de 
canalicules pronéphrétiques au lieu d’implantation. D’autre part, 
il est à remarquer que la somatopleure, qui fournit habituelle¬ 
ment le matériel mésodermique des membres, est ici absente. 

L’ectoderme étant exclu, il n’y a donc que les somites et le 
mésenchyme lâche qui puissent former les extrémités. 

J’ai déjà fait mention des expériences de Fautrez (1951) 
sur les jeunes neurulas de T. taeniatus (p. 379). Les membres sur¬ 
numéraires qu’il obtient ne sont pas situés latéralement par rapport 
au membre normal, comme tous ceux obtenus par Balinsky, 
Filatow, Glick, etc. mais dorsalement. Ces extrémités 
sont harmoniques, à en juger par la figure que donne l’auteur. 


1 « Bei Urodelen das Mesenchym die Fâhigkeit hat, die Form einer Extre- 
mitàt in hohem Masse allein zu bestimmen. » (Rotmann, 1931.) 



Loin* localisation, coïncidant apparemment avec la zone 0 
du territoire de T. crisiatus, m’a amené à étudier le cas de pins 
près, et à répéter l’expérience sur d’autres espèces de Tritons 
(résultats non publiés). Tandis que sur une espèce très voisine de 
T. taeniatns , T. pahnatns (lielveticus), j’ai pu continuer Jes résul¬ 
tats de Fautrez, je n’y ai pas réussi avec les jeunes neurulas de 
T. cristatus et T. alpestris. Toutefois, dans ces deux derniers cas, 
le nombre d’opérations effectuées n’est pas suffisant pour exclure 
définitivement la possibilité d’une semblable réaction. 

Les éléments qui donnent naissance à ces membres surnu¬ 
méraires proviennent sans doute du territoire patte de l’hôte. 
J'ai pu rejeter l’objection éventuelle d'une transplantation for¬ 
tuite, avec l’ectoderme, d'éléments mésenchymateux ayant la 
compétence « patte », en utilisant pour la couverture de la plaie 
de l'épiblaste tout à fait ventral et antérieur (Fautrez trans¬ 
plantait de l’épiblaste du flanc). Il ne reste donc qu’une explica¬ 
tion possible: ce sont les tissus situés dorsalement par rapport 
au membre présomptif qui ont donné naissance à l’extrémité 
surnuméraire. Quant au mécanisme de la production de ces pattes, 
il reste encore obscur. 

En définitive, le matériel actif du territoire « patte » comprend 
chez l’embryon a) la lame latérale (somatopleure) et b) des tissus 
dorsaux (myotomes, mésenchyme lâche). C’est le mésenchyme 
lâche qui me semble la partie la plus active morphogénétiquement, 
sans que je puisse nier pour autant la compétence d’autres tissus, 
notamment celle des myotomes. 

5. U induction embryonnaire du membre . 

L'induction de l’extrémité normale diffère de celle d’autres 
organes en ceci qu’on ne peut pas mettre en évidence un induc¬ 
teur particulier (Balixsky, 1925; Xeedham, 1942). Le dévelop¬ 
pement du membre semble, en grande partie du moins, indépendant 
de tout organe ou tissu avoisinant (myotomes, chorde, tube neural, 
j crête ganglionnaire, nerfs périphériques et vaisseaux sanguins, 
I endoderme, pronéphros, etc.). On a essayé de démontrer l’influ¬ 
ence de ces organes, mais sans grand succès. Il s’agit en général 
d’effets favorisants (pronéphros: Harrisox, 1915-1918, Polezajev, 
1939; crête ganglionnaire: Mangold, 1937) ou inhibiteurs (bran- 
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chies: Wilde, 19505, 1952a, b ; chorde ?: Fautrez, 1951), mais 
d’une importance secondaire. Il n’y a pas d’expérience cruciale 
localisant le centre inducteur du membre dans l’un ou l’autre 
de ces organes. On peut se demander avec Nieuwkoop (1946) 
si cette activation n'appartient pas à l'ensemble des organes 
symétriques, ou rechercher comme Harrisox les causes de la 
détermination du membre dans le matériel mésoblastique, for¬ 
mateur de l’extrémité, lui-même. 

On sait que la ségrégation de ce matériel se fait déjà au stade 
de jeune gastrula. En ce qui concerne sa détermination, les récentes 
recherches de Nieuwkoop ont apporté quelque lumière. Cet 
auteur extirpe tout l’endoderme de jeunes neurulas de Triton 
(cf. Mangold, 1936). L’ectoderme vient alors en contact avec 
la partie interne de la plaque latérale. Cette partie interne, pen¬ 
dant le développement normal, repose sur l’endoderme et donne 
naissance à la splanchnoplèure, feuillet péritonéal mince, avec une 
rare musculature lisse, point de chromatophores et peu de nerfs. 
En revanche, si — comme c’est le cas dans l’expérience de 
Nieuwkoop — cette splanchnopleure présomptive entre de bonne 
heure en contact avec l’ectoderme, elle se transforme en somato- 
pleure typique: elle est épaisse, richement innervée par les nerfs 
spinaux; elle a des muscles striés d’origine myotomiale, des 
chromatophores, et elle forme des bourgeons de 
membres antérieurs. Il est à noter que ces extrémités 
se forment sur le même plan transversal que les extrémités nor¬ 
males, mais, bien entendu, plus ventralement. 

Si cette même splanchnopleure présomptive est mise en contact 
avec un substratum neutre, (embryon vidé de son endoderme et 
étalé sur une membrane de collodion), elle forme un mince épi¬ 
thélium péritonéal indifférencié. 1 

Faut-il en conclure que l’ectoderme détermine la qualité 
« patte » du mésoderme de la plaque latérale, ou, en d’autres 
termes, conformément aux vues de Filatow, qu’il «l’induit»? 
Certainement pas. Nieuwkoop pense que l’ectoderme est simple- 


1 Nieuwkoop résume ainsi ces faits: « In the indépendant state, the two 
layers hâve the same developmental potencies. In this state where there is 
no influence of either the ectoderm or entoderm, they form merely a tliin 
epithelium. Under the influence of the ectoderm, however they differentiate 
into somatopleures, where as the entoderm détermines them to become 
splanchnopleures (p. 21). 
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mont nécessaire pondant oette première période pour permettre 
au mésoderme d'acquérir un pouvoir de réaction (reactive power 
de Haven) dans le sens «patte», ('/est le mésoderme lui-même 
qui donne l'impulsion locale pour la formation d’une 
extrémité. Comment ? Nous ne le savons pas. 

Le problème se complique par le fait que la compétence pour 
former une patte s’étend chez l’embryon à presque toute la lame 
latérale et même à des tissus mésenchymateux situés dorsalement 
par rapport au membre présomptif. Mais cette potentialité ne 
s'extériorise que par induction homéo- ou hétérogénétique, in situ , 
ou par transplantation du matériel compétent, à l’emplacement 
du membre normal. 

La nature de l’induction hétérogénétique a été étudiée par 
Balixsky (1937a) et récemment par Perri (1949, 1951). L’hypo¬ 
thèse ramenant cette influence à un simple traumatisme et à 
l'inflammation locale est à écarter. L’action de l'inducteur est 
de nature probablement chimique. Elle se fait par contact direct. 
Tous les inducteurs n’agissent pas avec la même intensité. Le 
plus puissant est la placode olfactive. Mais, comme l’a montré 
Balixsky, (1937a), ce n’est pas la partie sensorielle (sac olfactif) 
qui est active, mais le conduit nasal. Ce dernier présente d’ailleurs 
un index mitotique élevé, double de celui du sac olfactif. Balinsky 
interprète ces faits à la lumière de la théorie des gradients de 
Child. Les inducteurs de membres — non spécifiques — agiraient 
en \ T ertu de leur haute activité métabolique, établissant dans le 
tissu compétent de nouveaux gradients physiologiques. 

Perri a utilisé comme inducteurs, pour les embryons d’Anoures 
(Bufo vulgaris), des fragments d’embryons, traités aux rayons X. 
Ces rayons inhibent naturellement l’activité mitotique mais pro¬ 
voquent une cytolyse étendue, avec libération d’acide ribonucléique, 
qui agirait comme inducteur (cf. Nassonof, 1936, 1938). L’auteur 
en accord avec Brachet, explique ainsi a) le fait que les embryons 
normaux ne sont pas inducteurs, tandis que ceux irradiés et les 
hybrides létaux le sont, h) l'action inductrice prépondérante des 
parties céphaliques, plus riches en acide ribonucléique que les 
parties caudales. 

La simple transplantation (sans inducteur), au niveau de 
l’ébauche normale, de matériel du flanc ou du dos, ayant la compé¬ 
tence « patte », provoque l’activation de ce matériel et la formation 
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d'un membre (Polezajev, 1936a; Takaya, 1938a, et mes propres 
expériences). Comment s’opère cette activation ? Polezajev, 
(1936a) présume l'existence d'un facteur X de détermination qui 
serait présent indépendemment du mésoderme et de l’ectoderme 
de l’ébauche elle-même et qui agirait en direction médio-latérale. 
L’action de ce facteur hypothétique n’a pas pu être mise en évi¬ 
dence par les transplantations hétéroplastiques, entre T. taeniatus 
et Axolotl (Polezajev, 1936a, 1939). Polezajev pense que le 
facteur X agit mais que la compétence « patte » des tissus du 
flanc est diminuée chez l’Axolotl. 

Il faut rappeler l’expérience de Fautrez (1951) déjà mention¬ 
née. Dans ce cas, l’induction des membres surnuméraires est 
liée à la suppression de la chorde, en un endroit déterminé et à 
un stade donné du développement. Fautrez pense que le matériel 
mésenchymateux dorsal posséderait une certaine capacité intrin¬ 
sèque de former un membre, mais que cette capacité serait normale¬ 
ment inhibée par le système des organes axiaux médio-dorsaux. 
L’extirpation de ce système inhibiteur libérerait les potentialités 
du matériel mésoblastique en question et lui permettrait de former, 
après intervention précoce, un membre bien différencié (Fautrez, 
1951) ou, après intervention tardive, un membre rudimentaire 
(Polezajev, 1945). 

On ne peut pas, en principe, nier l’existence éventuelle d'une 
inhibition de cette sorte. Wilde (1950, 1952a, b) vient de mettre 
en évidence une action analogue, provenant de la région bran¬ 
chiale, et qui s’exerce sur l’ébauche du membre même. Cette 
inhibition se manifeste aussi bien in vivo qu’m vitro et, dans ce 
dernier cas, même à distance. Il suffit que les deux ébauches 
(membre et branchies) se développent dans la même goutte du 
milieu de culture, pour que, malgré la solution de continuité 
tissulaire, l’effet inhibiteur se fasse sentir. D’ailleurs, cette inhibi¬ 
tion se trouve contrebalancée par l'effet stimulateur qu’exerce 
sur le bourgeon de membre le tissu péribrachial. 1 

La façon dont la patte est induite reste encore obscure. Néan¬ 
moins, un fait ressort de mes expériences et de celles de Polezajev: 


1 Wilde (1952 a) dit notamment: « Stimulatory influences appear to be 
a property of the flanc next to the limb, and regulatory efïects to be associated 
with the development rate of the next more anterior external organs, the 
gills » (p. 138). 
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une partie quelconque du territoire patte de l’embryon, trans¬ 
plantée à eet endroit privilégié qu’est le lieu de formation du 
membre normal, se différencie en extrémité, probablement sous 
l'influence des mêmes facteurs qui déterminent, d’habitude, 
l’apparition de la patte axiale. Ces facteurs existent donc aussi 
en dehors de l’ébauche normale et peuvent agir à des stades avancés 
du développement (stade bourgeon caudal). 


6. Le facteur « temps » et la « compétence » des tissus. 

Les membres antérieur et postérieur des Urodèles se forment 
chacun à un moment donné du développement embryonnaire. 
Les bourgeons d’extrémités surnuméraires, induits au niveau du 
flanc, apparaissent tous après celui de la patte antérieure et 
avant celui de la patte postérieure. Comme le précise Balixsky 
(19376): «Die Zeit des Erscheinens der Extremitat in jedem 
Segment ist Funktion (geradlinige) der Situation dieses Segmentes 
innerhalb des Kôrperseitensystems » (p. 254). Il y aurait donc 
pour Balixsky un «stade critique» pendant lequel l’inducteur, 
indépendamment du temps de son implantation, évoquerait les 
compétences des tissus du flanc. Ce « stade critique » se propagerait 
d’avant en arrière, à la manière d’une onde; les potentialités 
formatrices de membres atteindraient, pour chaque segment, un 
maximum (pattes complètes) à un stade donné, puis diminueraient 
progressivement (induction de structures de plus en plus atypiques) 
pour disparaître enfin. 

L'incapacité de la placode olfactive à induire une patte, après 
le stade 46 de Harrisox, est interprétée par Balixsky comme 
un changement de la réactivité du matériel du flanc: « ... die 
Eigenschaften des Materials des Seitengebietes von welchen die 
Fàhigkeit zur Bildung von induzierten Extremitàten abhàngt, 
veràndert sich mit der Zeit so, dass sie die Extremitâteninduktion 
nur auf bestimmten Etappen der Entwicklung dieses Materials 
môglichmachen » (19376). D’après Balixsky, il y aurait, en effet, 
au niveau du flanc, deux tendances morphogénétiques: une ten¬ 
dance « patte » et une autre « flanc ». Il considère la période critique 
comme le moment de dissociation des deux tendances, auparavant 
liées. L T ne partie du système réalise l’une, le reste réalise l’autre. 
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L’action de l’inducteur serait de diriger une tendance vers sa 
réalisation, dans un système bipotent. 1 

Cette conception dichotomiste des tendances morphogénétiques, 
et l’interprétation de l'action de l’inducteur qui en découle, ne 
sont, à mon avis, pas entièrement satisfaisantes. 11 est certain 
que la compétence des tissus du liane pour former une patte 
diminue au cours de la vie embryonnaire et larvaire pour n’occuper 
finalement qu’une aire limitée autour de la base des membres. 
Mais la région dorsale garde ses potentialités morphogènes tout 
au long de la vie, comme le montrent mes expériences. Sa diffé¬ 
renciation régionale est certes beaucoup plus poussée que ne l’est 
celle du flanc des embryons, au moment où Balinsky n’obtient 
plus d'induction. 

Il semble plus logique de rechercher la cause de cette absence 
de réaction non pas dans la disparition de la compétence « patte », 
mais dans des modifications physiologiques des tissus du flanc à 
l'égard d’un inducteur particulier. Il est frappant de constater 
que le tissu nerveux, qui est l’inducteur le plus puissant pour les 
adultes, ne l'est pas pour les embryons. D’autre part, les différences 
de force entre les inducteurs, et le fait que certains d’entre eux 
sont très actifs pour les Urodèles et médiocrement pour les Anoures 
(Perri, 1949, 1951), montrent la complexité du problème. 

Pour parler avec certitude de la compétence d’un tissu, il faut 
prendre en considération: a) l’inducteur utilisé; b) la période 
du développement pendant laquelle s’exerce l'induction; c) l'espèce 
animale étudiée. 


7. U in fluence du système nerveux. 

On peut dire que son rôle a été, dans mes expériences sur 
embryons, tout à fait secondaire. Les pattes formées par la greffe 
ont naturellement bénéficié de l’innervation adéquate, fournie par 
les nerfs spinaux de la région brachiale. Elles étaient parfois 
fonctionnelles; leur différenciation et leur croissance en ont été 
favorisées. Mais leur formation ne dépendait pas de la présence 


1 « Der Induktor wirkt in der Weise, dass von den zwei für ein Ent- 
wicklungssystem môglichen Entwicklungsrichtungen die jenige realisiert 
wird, welche mit einer hoheren Differenzierung verbunden ist. » (Balinsky, 
1937 a.) 
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des nerfs, puisque les rudimenls sont apparus avant que ceux-ci 
ne pénètrent dans cette région. D’ailleurs, Polezajev (1950) a 
déjà montré que le territoire «patte» peut former une extrémité 
en l’absence de nerfs, lorsqu'on le transplante sur le ventre d’em- 
brvons ou sur le flanc de jeunes larves. De même, Y xtema (1949) 
a observé la régénération, après amputation, des rudiments em¬ 
bryonnaires de membres non innervés. 

8. Relations de symétrie. 

L'ébauche du membre se révèle être, du point de vue de ses 
axes de symétrie, un système à anisotropie croissante. (Harrison, 
1921, 1925; Swett, 19376, etc.). La polarisation définitive de 
ses axes se fait progressivement, suivant un rythme inhérent 
aux éléments formateurs de l’extrémité. On ne peut ni retarder, 
ni accélérer cette polarisation, en transplantant ce matériel sur 
des embryons, respectivement plus jeunes ou plus âgés (Swett, 
1937a, 1938a). 

Les trois axes de symétrie prospective sont déterminés chez 
l’Amblystome, dans l’ordre suivant: antéro-postérieur, dorso- 
ventral, médio-latéral. Le premier (ap) l’est déjà au moment même 
de la ségrégation du matériel formateur de membre, au stade de 
bouchon vi tel lin (Detwiler, 1933). Les deux autres se polarisent 
beaucoup plus tard, et suivant un rythme qui varie d’une espèce à 
l’autre (Swett, 1930). Mais auparavant l’ébauche possède déjà 
une détermination labile de son axe dorso-ventral, comme l’a 
montré Swett (19396) en la transplantant sur les myotonies. Ces 
derniers n’ont pas, comme la région du flanc, la capacité de 
renverser l’axe dv prospectif de l’ébauche. 

Les axes antéro-postérieur et dorso-ventral du Triton sont 
déterminés très tôt, l’axe dv déjà avant le stade bourgeon caudal, 
chez T. taeniatus (Brandt, 1924). J’ai fait moi-même quelques 
expériences de contrôle sur T. cristatus (transplantations orthot. 
hom. dv. ap.) et j’ai pu m’assurer qu’au moment de l’opération 
les deux axes en question étaient définitivement fixés. 

Les travaux de Harrison, Detwiler, Nicholas, Swett, 
Takaya, etc., ont montré que les tissus du flanc sont capables 
de renverser l’asymétrie prospective initiale d'une ébauche, en 
ce qui concerne son axe dv. D’autre part, le tissu péribrachial 
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polarise ce même axe dans une direction déterminée (Nicholas, 
1922). C’est la portion dorsale de ce tissu qui est seule effective 
(Swett, 1938&; Takaya, 1938è). L’action du tissu dorsal n’est 
pas limitée à la région péribrachiale, mais s’étend sur les myotomes. 
D’après Swett (1938 b), ces tissus n’exercent aucune influence 
directrice sur l’axe dv de l’ébauche; ils ne sont pas des polarisa- 
teurs actifs de cet axe. Mais ils agissent en inhibant d’autres 
facteurs — capables eux de renverser la polarité — et forment 
une barrière physique qui permet à la polarité prospective de 
l’axe dv de l’ébauche, encore labilement déterminée, de se mani¬ 
fester et d’atteindre un état irréversible. 

Les membres formés par les parties les plus périphériques 
du territoire sont en général dysharmoniques (Balinsky, 1927; 
Takaya, 1938a, et mes propres expériences). Leur axe ap. est 
inverse de celui du corps où ils prennent naissance. Ceci est d’au¬ 
tant plus étrange que cet axe est, depuis longtemps, définitivement 
fixé pour l’ébauche normale (cf. Swett, 1930). 

Il y a évidemment des exceptions. Les extrémités surnumé¬ 
raires induites peuvent être parfois harmoniques (Balinsky, 1927, 
1933; Choi, 1932; Takaya, 1938a; Fautrez, 1951; Perri 1951) 
et cette condition apparaît surtout au voisinage du membre normal. 
La dysharmonie semble donc être l’apanage de la région du flanc 
et de la région dorsale. En somme, dans le territoire « patte » de 
l’embryon, le sens de J'axe ap, normal à l’intérieur de l’ébauche 
elle-même et à son voisinage immédiat, est renversé dans les 
régions plus éloignées qui l’entourent (flanc, dos). 

Que se passe-t-il si l’on transplante ces tissus dysharmoniques 
à l’emplacement de l’ébauche normale ? La polarisation de leur 
axe ap est-elle définitive ou peut-elle changer ? Polezajev (1936a) 
qui, le premier, a tenté l’expérience ne donne malheureusement 
aucune indication sur l'asymétrie des membres obtenus. Takaya 
(1938a), en greffant le matériel de flanc seul (sans inducteur), 
n’obtient que des membres harmoniques, parfois déficients. Ce 
sont, sans doute, des régénérats de l’hôte, dont le développement 
a été troublé par l'implantation d’autres tissus (cf. Brandt, 1944, 
1946). S’il y ajoute une placode olfactive, Takaya obtient des 
membres primitivement dysharmoniques, parfois duplicaturés, 
mais dont l’orientation se régularise plus tard. Ses chiffres sont 
d’ailleurs insuffisants pour en tirer une conclusion définitive. 
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Dans mes expériences, le renversement <le l’axe ap |)i*os jxh* tiT 
de la zone G de l’embryon, par rapport à celui du corps, et sa 
polarisation définitive au moment de l’opération sont indiscutables. 
La greffe orthotopiqne boni. dd. aa. de cette zone donne des pattes, 
en grande majorité, dysharmoniques (voir Tableau I V). La régu¬ 
lation de l’orientation, si fréquente dans les expériences de Ta ka ï a, 
a été considérablement réduite dans mes propres essais. Quant à 
la détermination des autres axes, il ne m’est pas permis de conclure, 
vu le nombre relativement restreint des expériences utilisables. 
Il semble que la zone C a, au point de vue symétrie, les mêmes 
caractéristiques chez l’embryon (st. bourgeon caudal jeune) que 
chez la larve et l’adulte. L’axe ap de cette zone, peut-être, ne 
se polarise pas aussi précocement que celui de l’ébauche elle- 
même (zone A), mais, au stade étudié, est déjà irrévocablement 
déterminé. 

9. Duplicature. 

Les formations multiples des extrémités ont donné lieu à 
une littérature abondante. Je renvoie le lecteur à la récente mise 
au point de Guyénot (en coll. 1948) et aux revues plus anciennes 
de Canella (1937), de Detwiler (1930), de Graeper (1927), etc. 

Lors des transplantations d’ébauches de membres embryon¬ 
naires, des duplicatures apparaissent d’autant plus fréquemment 
que la combinaison est dysharmonique dans la position ortho- 
topique ou harmonique dans la position hétérotopique (Harrison, 
1921). Les deux composants du complexe proviennent de l’ébauche 
transplantée seule, comme l’a prouvé la greffe hétéroplastique 
(Swett, 1932). 

Les différentes parties du corps ne sont pas également favo¬ 
rables à l’extériorisation de la tendance vers le dédoublement 
des ébauches transplantées. La région du flanc semble l’être le 
plus L La tête par contre est un endroit éminemment défavorable 
pour la duplicature (Detwiler, 1930; Swett, 1940). 

Il semble, à première vue, que le dédoublement d’une patte 
soit fonction de la qualité et de l’orientation des tissus qui l’en¬ 
tourent (Swett, 1945). On peut même faire un rapprochement 


1 «... some force or forces specifically associated with the development 
of the latéral sheet of body mesoderm and its axiation (c’est moi qui souligne, 
V. K.) .. . influence the limb bud to reduplicate. » (Detwiler, 1930.) 
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entre la capacité de ces tissus de renverser la polarité d’un axe 
déterminé de façon labile, et leur pouvoir duplicateur. Toutefois 
Swett (1940, 1945) pense qu’il faut dissocier ces deux facteurs. 
A l’appui de sa thèse, il y a le fait que la région céphalique, im¬ 
propre à la duplicature, est encore capable de renverser la polarité 
des ébauches greffées, tandis que les myotomes, qui inhibent 
cette inversion, favorisent le dédoublement. Cependant, l’un et 
l’autre de ces deux facteurs se rencontrent avec un maximum 
d’intensité dans la région du flanc. Les membres surnuméraires, 
induits à ce niveau, sont parfois doubles ou multiples (Balinsky, 
1933; Glick 1931; Perri, 1951). Ils suivent alors les règles de 
symétrie mineure de Batesox-Harrisox ; de plus, le composant 
primaire est énantiomorphe à la patte normale la plus proche 
(Perri, 1951). 

Dans mes expériences, les membres formés, après transplan¬ 
tation de la zone C, ont été constamment dysharmoniques, mais 
ce n’est que dans la moitié des cas qu’ils ont présenté la duplicature 
qui est si caractéristique chez l’adulte. Il semble que des phéno¬ 
mènes de régulation, notamment la résorption précoce du bourgeon 
secondaire, soient beaucoup plus marqués chez l’embryon. Pour 
cette raison, nombre de bourgeons donnent l’impression d’être 
simples d’emblée. 

En résumé: 

Dans mes expériences, pour la première fois, une transplan¬ 
tation orthotopique 1 , h o m o p 1 . d d . a a . a donné 
naissance à des membres primaires dysharmoniques et à des 
complexes duplicaturés. Ce résultat n’est pas en contradiction avec 
les règles de Harrison; il montre seulement que la partie dorsale 
du territoire « patte » a des qualités de symétrie et de duplicature 
autres que celles de l’ébauche normale elle-même. La zone C 
de l’embryon, transplantée à la place de l’ébauche normale, garde 
ces qualités et ne subit que peu l’influence régulatrice de son 
nouvel entourage. 

In situ , cette zone C (région des myotomes brachiaux) exerce 
aussi une certaine action de dédoublement. Detwiler et Mac 
Leax (1940) qui, partant d’un point de vue différent, ont fait 
l’expérience inverse, (greffe de l’ébauche normale à la place des 


1 Le mot est pris ici au sens de Harrison. 
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somites brachiaux), observent l'apparition d(‘ bourgeons doubles; 
mais le duplieatum se résorbe toujours au cours du développe¬ 
ment et c'est une patte simple et harmonique (réaction de la 
zone A) qui se forme. 

Je ferai encore quelques remarques à propos des cas où une 
régénération de l'hote a eu lieu. Bien que la transplantation ait 
été orthotopique, liom.dd. aa., une fusion complète des deux 
ébauches, celle de Idiote et celle du greffon, dans le sens de 
Harrison et de Weiss, est impossible, puisque leurs axes antéro¬ 
postérieurs prospectifs n'ont pas la même direction. Chaque 
bourgeon a donc évolué d’une manière autonome et il s’est formé 
une pseudoduplicature au lieu d'une patte unique (cas N 0 Iv XXIV, 
F II d, F XIII b, etc.). Le régénérât de l’hôte, plus vigoureux, 
a gardé son orientation prospective initiale. Par contre, le membre 
provenant du greffon subit certaines modifications, qui, à mon 
avis, sont de nature purement mécanique, dues à la soudure plus 
ou moins complète avec le régénérât axial fonctionnel. 


CHAPITRE V 

DISCUSSION GÉNÉRALE ET CONCLUSIONS 

Il a été question, tout au long de ce mémoire, de régénération 
et d’embryogénèse. En dépit de différences superficielles, les 
deux processus sont fondamentalement identiques. La régénéra¬ 
tion des extrémités et leur organogénèse normale expriment — 
chacune à sa manière — des potentialités inhérentes aux terri¬ 
toires du corps de l'animal. J'espère que mes expériences ont 
quelque peu contribué à soutenir ce point de vue. 

Polezajev (19356, en russe) a fait le premier une comparaison 
systématique entre le développement embryonnaire des extrémités 
et leur régénération. Le but principal de son travail était d’établir 
les points communs entre l'organogénèse du bourgeon embryonnaire 
et celle du blastème régénérateur. Il reconnut incidemment que 
le corps de l’embryon, comme celui de l'adulte, constitue un 
ensemble de territoires harmonieux, relativement autonomes et 
possédant chacun une tendance morphogénétique déterminée. 
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Cette tendance reste latente pendant l’ontogénèse normale, 
sauf à l’endroit où se forme l’organe. Mais on peut la rendre 
manifeste à n’importe quel stade du développement en employant 
des méthodes appropriées (inductions). 

1. Induction et réactivité des territoires. 

La régularité avec laquelle on obtient, à partir d’un territoire 
déterminé, toujours la même structure, en utilisant les inducteurs 
les plus divers, montre la non-spécificité de l’action des 
inducteurs, et la haute spécificité de la réaction des tissus. 

Chez l’embryon, nous venons de le voir, il y a une gamme 
d’organes et de tissus qui peuvent agir comme inducteurs hétéro- 
génétiques de patte. Même l’emplacement du membre normal 
prospectif peut exercer cette stimulation morphogénétique, sans 
qu’on puisse encore la localiser avec certitude dans un organe 
donné. Par contre, le tissu nerveux embryonnaire n’a que peu 
ou pas d’influence inductrice. Son rôle semble se limiter à parfaire 
la morphogénèse et à rendre les structures fonctionnelles. En 
revanche, à des stades plus avancés du développement (larve, 
adulte), ce sont les nerfs qui constituent l’inducteur le plus puis¬ 
sant, et même le seul dont l’efficacité reste indiscutable. 

Il y a évidemment les expériences de Nassonov (1936, 1938), 
qui obtient des inductions de membres chez l’Axolotl au moyen 
de ligatures, ou en implantant des morceaux de cartilage, de 
poumon, d’instestin grêle, de branchies, etc. La condition sine 
qua non pour la libération de l’agent inducteur est ici une histolyse 
locale (cf. Perri, 1951). D’autre part, Breedis (1950) a obtenu 
aussi des membres surnuméraires par introduction, dans la patte 
de Triturus adultes, de substances carcinogènes 1 . On peut objecter 
que, dans ces cas, il y a lésion accidentelle de nerfs avec induction 
subséquente. Et tant qu’on ne démontrera pas, par une étude 
histologique approfondie, que les nerfs ne sont pas en cause, il 
subsistera toujours un doute quant à l’efficacité de ces prétendus 
agents inducteurs. 


1 Par contre Rose et Rose n’observent aucune influence inductrice ou 
duplicatrice de la tumeur de Lucké, implantée au voisinage d’un bourgeon 
de régénération chez Triturus (1952). Karczmar et Berg (1950) constatent 
une action inhibitrice des carcinogènes sur la régénération. 



POT K:S TI A LIT KS I>1 TKIUUTOIKK PA TT K Cil K 7, I.K TIUT<>N 395 

Comment agit, au juste, le nerf, nous ne le savons pas. Son 
action est excitatrice, banale (Gpyéxot et Sciiottk) et quant i- 
tative (Singkk). J'ai déjà eu l'occasion (p. 25) de mentionner 
brièvement la théorie de Singkh. Cet auteur constate que la 
régénération d'une extrémité exige la présence, au niveau de 
l'amputation, d'un minimum de fibres nerveuses. Ce seuil est 
plutôt une marge (de quelques centaines de fibres) au-dessus 
de laquelle il y a régénération à coup sûr: au-dessous de cette 
marge il y a absence totale et, entre ces deux limites, formation 
de régénérats, d’autant plus fréquente que le nombre de fibres 
est plus élevé. 

On peut penser soit à une action globale de la totalité des 
fibres nerveuses présentes au niveau de la plaie (p. ex. la diffusion 
d’une substance sécrétée par ces fibres et dont la concentration 
atteindrait un seuil efficace), soit à une action «individuelle» de 
chaque fibre, activant une ou plusieurs cellules du territoire, de 
façon plus ou moins directe. 

Quoi qu’il en soit, il est évident que la quantité du matériel 
réacteur, disponible à l’endroit où le nerf exerce son action, est 
au moins aussi importante que la quantité des fibres nerveuses. 
Pour qu'il y ait morphogénèse, il faut une certaine quantité de 
cellules de régénération, car la constitution du blastème se fait, 
au début, par accumulation d’éléments existant déjà dans le 
voisinage et non par prolifération locale. Polezajev (19366) a 
montré que les très jeunes blastèmes transplantés sont incapables 
de se différencier conformément à leur origine, non pas parce 
que les cellules qui les constituent sont encore indéterminées 
(nullipotentes) mais parce qu’elles ne sont pas en quantité suffi¬ 
sante pour assurer une morphogénèse autonome. Alors, tandis 
qu’un bourgeon unique, isolé de sa base, reste involué x , plusieurs 
bourgeons du même âge, soudés ensemble, produisent l’organe. 

On sait, d’autre part, que les parties périphériques du terri¬ 
toire « patte » régénèrent moins fréquemment et plus lentement 
que le centre du territoire lui-même. Il y a sans doute des facteurs, 
tels que la vascularisation insuffisante, la position anormale, etc., 


1 Cependant Mettetal (1939) a obtenu, chez la larve de Salamandra 
maculosa , des différenciations partielles de pattes à partir de très jeunes 
blastèmes (cône I et II), transplantés, en territoire neutre, sans les tissus de 
la base. 
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qui jouent un rôle dans cette diminution progressive de l’inten¬ 
sité régénératrice. 

Mais, à mon avis, le facteur principal réside dans la constitu¬ 
tion intime de ces zones périphériques. Les cellules morphogénéti- 
quement actives, présentes dans ces régions, ne seraient pas 
moins aptes à construire une patte que les cellules du 
membre lui-même, mais seraient en nombre plus 
réduit par unité de surface. De là, l’extrême len¬ 
teur d’évolution des régénérats les plus périphériques et, éven¬ 
tuellement, une plus grande demande en fibres nerveuses pour 
assurer leur induction. 

Suivant cette hypothèse, tous les éléments actifs d’un terri¬ 
toire (ou d’un seul champ) auraient la même force morphogénétique. 
Leur nombre seulement irait en décroissant vers la périphérie, 
rendant ainsi la réalisation de la structure spécifique du terri¬ 
toire de plus en plus difficile. 

2. Relations de symétrie et duplicature. 

Le membre est un organe présentant une asymétrie manifeste, 
dont il serait naturel de rechercher l’origine au cours du dévelop¬ 
pement embryonnaire. On pourrait supposer, par exemple, qu’elle 
est déterminée par un agent extérieur au matériel formateur du 
membre ou qu’elle résulte d’une hétérogénéité fondamentale de 
l’ébauche elle-même. C’est la seconde hypothèse qui semble le 
plus en accord avec les faits. Bien que nos moyens actuels d’inves¬ 
tigation n’aient pas permis de rendre visible l’anisotropie struc¬ 
turale du disque formateur du membre 1 , les expériences de l’école 
de Harrison montrent qu’elle existe sous forme dynamique, 
même dans une ébauche histologiquement et cvtologiquement 
homogène. 

Cette anisotropie est progressive. D’un état d’isotropie totale 
hypothétique (Swett, 19376) il y a passage à un état unipolaire, 
puis bipolaire, etc. Le moment de passage, d’un état à l’autre, 


1 Harrison, Astbury et Rudall (1940) ont essayé en vain de mettre 
en évidence cette hétérogénéité moléculaire fondamentale des tissus embryon¬ 
naires par les images de diffraction des rayons X. Cependant, remarque 
Harrison (1940), cet échec ne constitue pas un argument contre l’existence 
de cette hétérogénéité. La structure et la composition de l’œuf est si complexe, 
qu’elle peut masquer l’image primitive. 
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correspond à la polarisation définitive d’un des axes prospectifs 
du membre. L’analogie du processus avec ce qui se passe dans 
un liquide à l’état paracristallin est frappante. Là aussi l'orienta¬ 
tion moléculaire se fait d’abord suivant une des coordonnées de 
l’espace, puis dans l’autre, etc. Cette analogie est plus qu’appa¬ 
rente puisque l’état paracristallin existe dans les cellules 
vivantes (Needham, 1942). 

Comment se fait-il alors que le cytoplasme, meme dans un 
organe parfaitement polarisé, tel qu’une patte, garde sa configura¬ 
tion moléculaire spécifique ? Harrison (1945) fait remarquer 
que si l’activité du protoplasme consiste surtout à fabriquer des 
enzymes, souvent très différents, le protoplasme lui, reste tou¬ 
jours semblable à lui-même. Les différentes structures sont des 
produits du protoplasme original, plutôt que le résultat de sa 
transformation in toto. 

Une preuve indirecte de l’anisotropie des tissus du membre a 
été donnée récemment par Umansky, Tkatsch et Koudokotscheff 
(1951). Une manchette de peau saine, greffée sur un membre 
irradié (donc incapable de régénération) suffit à produire une 
patte. Si cette manchette est normalement orientée ou retournée 
de 180°, les régénérats sont parfaitement constitués. Si, par contre, 
on lui fait faire une rotation de 90°, on a des régénérats minuscules 
et mal formés. Ceci montre déjà une orientation dynamique des 
cellules du chorion cutané, qui ne donne un blastème normal 
que dans la direction de l’axe longitudinal du membre. Ces auteurs 
ont fait aussi des mesures du potentiel diélectrique de carrés de 
peau provenant, soit des extrémités, soit d’autres régions du corps 
(ventre, tête). Dans le premier cas, ils trouvent une anisotropie 
marquée, allant de 0,050 à 0,200 [jifji F pour les deux dimensions 
du carré. Dans le second cas, cette anisotropie est pratiquement 
nulle. 

Tout ceci indique que les tissus d’un organe asymétrique, 
comme la patte, présentent un arrangement moléculaire défini 
mais invisible et qui est probablement à l’origine de l’asymétrie 
\4sible du régénérât. Cette polarisation moléculaire est labile 
pendant les premiers stades du développement, comme l’indique 
la possibilité du renversement de polarité des axes prospectifs 
d’une ébauche après transplantation. De plus, même quand elle 
devient définitive, elle ne doit affecter que la majorité et non pas 

Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 26 


398 


VASSILI lvÎORTSIS 


la totalité des éléments formateurs de membre. Il est nécessaire 
d'admettre cette dernière possibilité pour expliquer l’apparition 
des duplicatures, même après la polarisation définitive des axes 
ap et dv d’une ébauche. 

Les causes profondes de la duplicature et des relations de 
symétrie entre ses composants restent encore obscures. Toute¬ 
fois la bipotentialité des cellules formant un organe asymétrique 
est la seule base solide pour tout raisonnement nouveau. Comme 
l’écrit W. Ludwig dans son livre « Das Rechts-Links-Problem » 
(1932) «... Aile generativen Zellen, die Anlage eines asvmetrischen 
Merkmals enthalten, grundsàtzlich befàhig sind die beiden spiegel- 
bildlichen Formen dieses Merkmals, und zwar entweder die eine 
oder die andere, hervor zu bringen...» (p. 402). 

Revenant maintenant aux différentes zones du territoire patte 
et à leur caractéristique de duplicature et d’asymétrie, je dois 
faire remarquer que, depuis le stade bourgeon caudal jusqu’à 
l’adulte, ces zones — vues sous cet angle — n’ont pas montré 
de changements appréciables. La zone A forme des pattes har¬ 
moniques et simples, la zone C des pattes dysharmoniques et 
duplicaturées. Cependant, les expériencs sur les embryons ont 
montré que c’est la dysharmonie qui est le caractère fondamental 
et primaire de la zone C, le dédoublement n’étant que secon¬ 
daire et apparaissant seulement dans la moitié des cas. 

On a fait bien des hypothèses pour expliquer le renversement 
de polarité des pattes hétérotopiques des Tritons. Balixsky 
(1933), en accord avec les théories de Child et de Hôrstadius, 
admet que toute symétrie ou polarité dans le règne animal résulte 
de l’existence de gradients entre parties primaires et secondaires. 
A l’intérieur du bourgeon du membre normal, la partie primaire 
est la région postaxiale (cubitale), donc située postérieurement. 
Par contre, pour le reste du corps (flanc), il y aurait un gradient 
général antéro-postérieur. Balinsky fait remarquer que les pattes 
induites au voisinage des membres sont indifféremment harmo¬ 
niques ou dysharmoniques, tandis qu’à mesure que l’on s’éloigne, 
la dysharmonie devient la règle. Dans le premier cas, le gradient 
général antéro-postérieur du corps serait contrebalancé par la 
région cubitale du membre normal (à haute activité métabolique), 
tandis que, dans le second cas, ce même gradient étant seul présent 
déterminerait l’apparition de la région primaire (post-axiale) 
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du bourgeon induit, en direction antérieure. Par conséquent, la 
polarité de la patte serait renversée. Il me semble inutile d'insister 
sur les difficultés que soulève une telle interprétation. En tout cas, 
elle n'explique pas le renversement indépendant de l'un ou l’autre des 
axes des régénérais chez le Triton adulte (ef. Guyénot et col J. 1948). 

Pour Bovkt (1930) le renversement de polarité des pattes 
hétérotopiques serait dû à l’action du membre axial ou plutôt 
à celle de sa base (zone A), qui constituerait un « centre d’orienta¬ 
tion» déterminant ...«à la fois l'orientation du membre normal 
par continuité, et celle des régénérats hétérotopiques par symétrie...» 
(p. 135). Mes expériences montrent que cette manière de voir 
ne se justifie pas, puisque la zone hétérotopique C transplantée 
(ses rapports avec la zone A étant modifiés) garde ses qualités 
d'asymétrie. Donc la patte produite par la zone C n’est pas « le 
régénérât proximal de la patte normale » comme le croyait Bovet. 

Enfin Guyénot (1948) émet une autre hypothèse qu’il con¬ 
sidère surtout comme une image. Il y aurait des molécules « droites » 
et « gauches » présentes à la fois dans chacun des côtés du corps. 
Alors les relations quantitatives entre les deux types de molécules 
définiraient la latéralité relative de chaque zone. Quant à la dupli¬ 
catrice:^.. il y aurait production d’une patte simple quand la 
prédominance d’un système moléculaire dépasse une certaine 
valeur minimum; il y aurait construction de formations dupli¬ 
catrices quand cette prédominance est suffisante pour déterminer 
l’asymétrie du membre primaire, mais reste cependant au-dessous 
de la valeur seuil» (loc. cit. p. 117). 

C’est à cette dernière hypothèse que je donnerai la préférence. 
On comprend ainsi pourquoi le renversement de polarité est le 
caractère principal des pattes de la zone C, tandis que la duplicature 
n’est que secondaire et peut faire défaut. Il reste à savoir comment 
s’établit cette orientation moléculaire. Mes expériences montrent 
que le processus est déjà terminé au stade de bourgeon caudal 
jeune, puisqu’à ce stade l'axe ap de la zone C (de sens opposé 
à celui de la zone A) est polarisé, et de façon irréversible. 

3. Territoires de Guyénot et champs de Weiss. 

Il est impossible de parler de territoires embryonnaires et 
de régénération, sans faire allusion aux « champs » de Weiss. 
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Le terme de « champ » utilisé d’abord par Spemanx dans un sens 
restreint (Organisationsfeld) a été repris sur une plus vaste échelle 
par Gurwitsch et par Weiss. Gurwitsch s’égara, rapidement, 
sur une voie périlleuse, en dissociant le « champ » de son substratum 
matériel. Weiss, par contre, (du moins dans son dernier livre) 
considère l’activité du champ comme invariablement liée à ce 
substratum. 

La notion des territoires de Guyénot et celle des champs de 
Weiss présentent beaucoup de points communs. Il serait donc 
intéressant de voir leurs rapports avec le sujet étudié dans ce 
mémoire. La notion des territoires de régénération repose sur 
des faits rigoureusement contrôlés par l’expérience. Son extension 
légitime aux embryons se trouve confirmée par mes résultats. 

Le concept de Weiss est beaucoup plus vaste. L’auteur prétend 
y inclure toute la morphogénèse, embryonnaire et post-embryon¬ 
naire. La notion devient alors une théorie, sujette à des modifica¬ 
tions et des ajustements continuels. D’ailleurs, Weiss (1939) lui- 
même reconnaît que: « ... le champ n’est qu’une formulation 
abrégée des faits observés. Sa valeur analytique et explicative 
... est nulle. Sa valeur utilitaire est, toutefois, considérable ». 
(p.292) h La région dont les activités montrent un caractère de 
champ, est appelée « field district ». On voit tout de suite sa simi¬ 
litude avec le «territoire» de Guyéxot. En somme, Weiss réunit 
sous le terme de champ l’ensemble des facteurs qui confèrent à 
un territoire donné ses potentialités morphogènes. 

Pour le territoire patte, on se demande si l’on peut appliquer 
la notion du «champ», et de quelle manière. Y a-t-il un champ 
unique, ou plusieurs champs, correspondant aux différentes zones 
du territoire ? Si l’on considère la nature de l’organe formé, on 
doit admettre un seul champ; si l’on considère l’asymétrie et la 
duplicature, on doit en compter plusieurs. C’est pourquoi — malgré 
les incontestables mérites de la notion de Weiss — je crois que, 


1 Huxley et De Beer (1934) ont modifié quelcjue peu le concept de Weiss 
en lui associant celui des gradients de Child (fieldgradients Systems). Récem¬ 
ment Lehmann (1944) a proposé une série de notions qui, semble-t-il, rendent 
mieux compte des différentes phases de la morphogenèse. Il propose le terme 
« Blastemfeld » pour désigner les systèmes vivants portant un état fonctionnel 
(Funktionszustand) sous forme de gradient. Pour les ébauches d’organes, 
invisibles encore mais bien délimitées, il propose le terme de « Bereich » ou 
« Areal », tandis que, pour ces mêmes régions persistant chez l’adulte, il opte 
pour le maintien de la notion des « territoires » de Guyénot. 
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dans le cas particulier de mes expériences, seule la conception 
de Guyénot (territoires spécifiques d’organes subdivisés en zones 
ayant des caractères propres) peut rendre compte des faits. 

4. La perte du pouvoir régénérateur. 

La notion des territoires serait aussi susceptible d'apporter 
quelques éclaircissements au problème de la perte du pouvoir 
régénérateur chez les Vertébrés supérieurs. 

Chez les Anoures, cette perte est due, comme La montré 
Guyénot (1926), à des modifications locales, non simultanées, 
des territoires. 

Grâce aux travaux de Polezajey (1946: P. et Ginzburg, 
1939), de Singer (1951) et surtout de Rose (1942; 1944a, 6; 
1946: 1948) on a pu faire se manifester une capacité régénératrice 
latente chez ces animaux par des artifices expérimentaux (amputa¬ 
tion répétée, dénudations successives, transplantation, remplace¬ 
ment de la peau adulte par de la peau larvaire, traitement au 
NaCl, augmentation de l'innervation, etc.). La récupération du 
pouvoir régénérateur, obtenue par des méthodes diverses, montre 
que les potentialités intrinsèques des tissus constituant le blastème, 
et leur pouvoir de réaction aux stimuli. ne sont pas définitivement 
perdus chez les Anoures adultes. Ce sont les facteurs environnants 
(peau, etc.) qui empêchent ces potentialités de se manifester. 
Dès que celles-ci sont libérées de ces facteurs inhibiteurs, il y a 
régénération. Les territoires de régénération existent donc aussi 
chez les Anoures adultes, mais sont «masqués» par des conditions 
défavorables à la régénération, apparues secondairement au cours 
de la métamorphose. 


RÉSUMÉ ET CONCLUSIONS 

1. Les différentes zones du territoire «patte antérieure» du 
Triton adulte, découvertes par Guyénot, ont été étudiées 
au moyen de transplantations et de déviations de nerfs. 

2. Il a été prouvé que chaque zone possède des qualités d'asy¬ 
métrie et de duplicature qui lui sont propres et qu'elle conserve 
après transplantation. 
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3. L’indépendance morphogénétique de chaque zone est totale, 
si celle-ci est greffée sur un territoire «neutre». Par contre, après 
transplantation sur territoire « actif », on a observé une participa¬ 
tion des tissus profonds, qui peuvent se substituer à ceux de la 
greffe et former un régénérât conforme à leurs propres potentia¬ 
lités morphogènes. 

4. Une hypothèse, en accord avec la théorie de Singer sur 
l’action quantitative des fibres nerveuses au cours de la régénéra¬ 
tion, a été présentée. Elle a pour but d’expliquer la capacité 
régénératrice différentielle des zones du territoire « patte ». 

5. Les territoires de régénération de l’adulte ont été mis en 
évidence, aussi chez la larve de T. cristatus , au moyen de 
transplantations et de déviations de nerfs. 

6. Des zones, analogues à celles du territoire patte de l’adulte, 
ont été découvertes chez l’embryon de T . cristatus , au stade de 
bourgeon caudal jeune. 

7. La localisation et les caractères d’asymétrie et de duplica- 
ture de ces zones correspondent à celles de la larve et de l’adulte. 

8. La simple transplantation de la zone hétérotopique C du 
territoire « patte » de l’embryon, à l’emplacement de l’ébauche 
prospective du membre normal (préalablement extirpée), suffit 
à induire cette zone à exprimer ses potentialités morphogènes. 
Il y aurait donc un facteur qui, normalement, induit à ce niveau 
la patte normale. 

9. Il a été démontré que les territoires de régénération de 
Ladulte sont les vestiges de territoires identiques, existant chez 
l’embryon. 

10. Le mode d’activation (induction) de ces territoires peut 
changer avec l’âge de l’animal. Mais la réponse du territoire reste 
toujours spécifique et indépendante, qualitativement, de l’agent 
inducteur. 
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